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世纪以来，科学前沿的探索主要在无穷大和无 
『穷小方面，研究宇宙之初，粒子之渺 ，以及 高溫、 
深冷等等各种极端条件下的自然现象。人们普遍认 
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为，我们对自身及周围世界的规律似乎巳经认识得 
比较清楚了，因此没有什么新的学说能使我们惊奇 
了，以致有人又一次宣布了 “理论物理学的终结”! 

但是，第二次世界大战以后，特别是50年代以 
来，人们发现，不仅在微观和宇观领域，而且就是 
在宏观领域，都仍然充满着许多意想不到的事情。 
对于生命的起源， 生物的 进化，人体的功能，思维 


的奥秘，乃至社会经济文化的变革这样一些复杂性 


事物的演化发展蜓律，人们实际上是知之甚少的，有 
许多新的奇妙现象无法用现有的科学去解释。目前， 
探索复杂性成了科学砑究的另一个发展方向。 

在探索复杂性的征途上，系统科学的出现和发 
展特別引人注目。40年代中相继建立了系统论、控 
制论和信患论，它们将，自然、社会现象作为系统来 
研究其信息传递、控制反馈等方面的问题，这在理 
论和应用上都取得丁很大成功。自此之后，又出现 
了许多以系统为研究对象的理论。 


在当代众多的系统理论中，既有比较严密的数 
学、物理学理论基础，又有一定的实验依据，并在 
自然科学领域和社会经济文化生活中得到广泛应用 
的，当首推耗散结抅理论、协同学和超循环 理论， 
这三种关于非平衡系统的自组织理论在70年代前后 
相继建立不是偶然的，它们是当代科学在探索复杂 
性、建立系统科学的过程中的重要进展 D 

我国科学家钱学森在倡导建立系统科学的基础 
学科一系统学时，高度赞扬了普里戈金、艾根和 
哈肯等人的工作，他在几年以前就强调过，把包栝 
他们自组织理论在内的工作收集和组织起来，是当 
务之急。最近，他在主持研究编写《系统学》时又说 t 
A 我认为把运筹学、控制论和信息论同贝塔朗菲、普 
里戈金、哈肯、弗洛里希、艾根等人的工作 融会贯 
通，加以整理，就可以写出《系统学》这本书，因此， 
将艾根的超循环理论翻译出版，对于建立和发展系 
统科学有重要的科学意义。 


m (Manfred Eigen ) 是一位音乐家的儿子，1929 
X 年5月9 0出生在德国的波鸿。艾根青年时期 



在格丁根大学学习物理学和化学。在他13岁生日那 
天，亦即德国法西斯正式签订投降书的第二夭，他 
帔征 入商炮 部队，从而一度中断了学习。战后不 
久，他重返格丁根大学继续学业，于1951年获得格 
丁根大学的博士学位。同年，他成为该大学物理化 
学研究所的助理员。1953年他进入了马克斯 • 普餌 
克物理化学研究所（即现在的马克斯 * 普朗克 i 
物物理化学研究所）， 195 S 年成为该所的研究员， 
1962年进而成为该所的生物化学动力学室主任，从 
1964年开始担任该所所长。 

艾根早年的研究工作主要在快速化学反应动力 
学及其反应机理方面^ 一个快速化学反应往往在百 
万分之一秒秒）以内就完成了，因此以前在研 
究其动力学及反应机理上遇到了困难。： U 54 年，艾 
根成功地把弛豫技术引入到快速化学反应研究中， 

为研究提供了一种新的方法，从而得到了一系列重 
要的结果。 

正是由于快速化学 f 应研究的出色成就，导致 
了艾根与诺里什 （ R . G . Norris：i ，英）和波特 （ G + Por ¬ 
ter ， 英） 一起， 荣获了 1967年诺贝尔化学奖。不过， 
艾根主要是利用弛豫法研究了 许多液 相中的快速化 
学反应，而诺里什和波特则主要是利用闪光分解法 



研究了许多气相中的快速化学反应。弛豫法现巳成 
为化学反应动力学研究中的一种基本方法。 

艾根在快速化学反应研究中，特别注意了生物 
体内发生的快速生物化学反应，并从生物分子演化 
的角度来对它进行考察。这使他对核酸和蛋白质的 
起源及其相互关系产生了兴趣，最终导致了他对电 
命起源的一个关键问题——生物信息起源的开创性 
探讨 

通过他自己的工作，同时也由于分子生物学、 
非平衡热力学、自组织现象研究、信息论和博奕论 
等方面进展的推动，艾根逐渐从实验和理论两方面 
步入了探索生命起源的领域^ 1970年他在讲演中 
提出了超#环思想；1971年在德国《自然杂志》上发 
表《物质的自组织和生物大分子的进化 >) 一文，正式 
建立了超循环理论。在1973年出版的世界著名科学 
家庆贺狄拉克70寿辰的《物理学家的自然概 念)〉 论文 
集中，他又发表了《生物信息的起源》一文，阐述和发 
展了他的思想。他与温克勒 ( R . Winkler ) 合作于1叮5 
年发表的《博奕论——偶然性的自然选择》—书，也 
以探讨生物大分子自组织为主题。他与理论化学家 
舒斯特 （Peter Schuster ) 合作，于1的 7 —1町8年在 

《自然杂志》上连续发表了 3篇系列论文，系统地阐 



明了超循环理论 》 在此基 础上， 1979年他们整理出 
舨了 (〈超循环： 一个自 然的自组织原 理》一书。 本书 
即由 《超 循环： 一个自然的自组织 原理》 、《物质的自 
组织和生物大分子的进化>)和《生物信息的起源》三 
部分组成。这样可以使读者对 于超循 坏理论省一个 
系统的了解。 

艾根除了与 人共享 诺贝尔化学奖以外，他还单 
独获得了本生学会的波登坦奖、奥托 • 哈恩化学奖、 
美国化学会的林納斯_鲍林奖章、瑞士化学会的帕 
拉塞斯奖章、红外科学研究基金会的红外科学奖等 
10来种科学奖。他是不少国家的科学学会、组织的 
成员或荣誉成员，这些组织中包括英国的法拉第学 
会、 美国国家艺术和科学院、奥地利科学院、丹麦 
皇家科学院和苏联科学院等。他还获得了一些国际 
知名大学的荥替职位和学位， 

(三> 

尔文在 19 世纪中叶建立了生物进化论以后 ，一 
$个多世纪过去了，生物进化论的研究已有了相 
当的逬展，但是关于生命起源的问題却至今没有解 
决。 恩 格斯在 19 世纪 70 年代 f 经预言，生命的起源 
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必然是通过化学的途径实 現的， 杜 林论》，人 
民出版社，1970年舨，第70頁）苏联生物学家奥巴 
林于 本垂纪 30年代从科学上倡导化学进化学说 。 50 
年代诞生了分子生物学以后，人们又在模拟原姶地 
球的条件下，在实验室合成了构成生命的基础有机 
物——蛋白质和核酸。 

但是，在理解核酸和蛋白质的关系上，又遇珣 
了新办困难，这就是“先有核酸还是先有蛋白质”的 
问题，或者更抽象地说柙“先有信惠还是先有功能” 
的问题。这使人想起了古老的 A 蛋、鸡”之争，超循 
环理论探讨了这_问题。艾根指出，在生物信患起 
源上的这种“在先％不是指时间*序，而是指因果关 
系> 事实上，提出“在先”的问题，不是提出了一个 
科学问题，而是一个伪问超。这里有一种双向的因 
果关系，或者说是一种互为因果的封闭圈。核酸和 
蛋白质的相互作用，相当于“封闭圈”即 * 循环”的一 
个复杂的等级组织。从反应循环，到催化循，，再 
到超循环就构成了一个从低级到高级的循环组织. 

超循环理论的提出，也是对生物学中多样性和 
统一性关系深入思考的结果。地球上的生物有数百 
万种 之多， 其形态结构、生理机制和 t 态习性各异， 
因而存在着多样性。然而，在它们的细脉中又只有 



_ 种基本的分子机构，即普适的遗传密码以及基本 
一致的翻译机构和一种大分子手性，其中翻译过程 
的实现又要求数百种分子的配合，因而又存在着统 
一性。艾根指出，这种统一性很难想象是一下子形 
成的，除非是一次巨大的创世行动的结果。他认为， 
在生命起源和发展中的化学进化阶段和生物学进化 
阶段之间，有一个分子自组织过程。因此，进化可 
以划分为如下几个阶段： 

1. 化学进化阶段> 

2* 分子自组织进化阶段； 

3. 生物学进化阶段。 

在分子6组织进化阶段，既要产生1保持和积 
累信息，又要能选择，复制和进化，从而形成统一 
的细胞机构，因此这个自组织过程只有采取超循环 
的组织形式 e 

艾根认为，趦循环组织和一般的自组织一样， 
它必定起源于随机过程，开始于随机事#，但是， 

只要条件具备，它的出現虽然不是决定论的，但却 
是不可避免的。在超循环6组织过程中，也包含了 
许多随机事件，伹是，这些随机效应能反馈嵙它们 
的起点，使得它们本身变成某种放大作用的原因。 
绖过因果 的多重循环、 自我复制和选择，功能不断 



完善，信 息不断 积累，从而向高度有序的宏观组织 
进化。他认为，“上帝不掷骰子”和“绝对®然”的观 
点在此都是不正确的。 

文根指出，达尔文自然选择原理不仅是生物学 
进化的原理，而且也是研究超循环自组织的指导性 
原理 6 达尔文原理强调 & 物竞天择，适者生存”，艾 
根在对超循环的研究中指出，在此不叙“生存竞争' 
# 空间隔离”是重要的，而且“协同作用\ “整合作用〃 
同样是重要的。超循环组织，作为一个远离平街的 
开放系统，既竞争又协同，既隔离又整合，从而选 
择和进化。因此，艾根的超循环理论在分子水平上 
把竞争和协同结舍 起来， 发展了达尔文原理。 

艾根强调，他之所以提出超循环理论，是想把 
物理学普遍原理推广到生物学并与生物学成果相结 
合，对经验事实进行抽象，从现存中追踪历史的遗 
迹，从而用模型反映现实的结果。正是在建立抽象 
模型的基础上，他运用了包栝非线性微分方程、概 
率论、 博 奕论、不动点分析等数学工具对模型进行 
了定量的处理，〃从 W 得出定量的、规律性的富有意 
义的 结果。 艾根提出的超循环理论，虽然有一定的 
实验事实支持，但还有待于进一步改进和完善。他 
希望他的理 论能钵 “激起+进行新的实验，从而有 



助 于更深 刻地考 解作为 < 自然规则’的 生命以 及生命 
的起源。” 

艾根还特别指出，在神经组织和社会组织中， 
也存在超循环的组织形式，超循环理论的许多结论， 

不仅具有自然科学意义，而且具有社会科学意义。 

* 

在翻译过程中，曾分别求教于漆安慎、李占柄、 
郭华庆、蔡兵等多位专家、学者，他们分别审阋了 
部分译文或提出了宝贵 意见； 翻译中还参考了徐京 
华先生发表的有关译文，以及李建华同志的有关译 
稿> 卢治恒副教操协助翻译了书中一节 德文； 在西 
德任客座教授的安文铸博士协助约请艾根为本书写 
了序言并代译为中文 I 刘未、沈文、李莉1万伟协助 
抄写了部分稿件> 谨在此表示衷心感诸。本书论述 
的是一门新的学科，渉及到数学、物理学、化学、 
生物化学、生物学、信息论等多学科知识和词汇， 
有许多新的科学名词术语，译者的专业和文字能力 
有限，虽然求教了许多有关专家，但翻译中错讹之 
处在所难免，敬请读者批评指正 & 


译者 


1987.10 


* e 



II 作者为中译本写的序 


A 子生物学的研究成果为这尔文的进化论提洪了新的、物理 
y 学的牢固基础。核酸的复制动力学一-一种借助于模型推 
演出任何生物繁殖所依赖的聚合过程^,已经被当作某些重要 
的进化现象（如筛选、优化、对环境的适庋或共生协同）进行定 
最描述的新的途径 D 分子进化论与传统的群体遗传学观点的主 
要区别在于以下 两点： 

1. 变异是复制过程中不可缺少的组成部分。不论是无缺损 
的还是有缺掼的复制都是一个或同种反应机制的平行反应 。借 
助于这种新的观点，人们有可能对于频繁变异系统进行没有局 
限的分析。 

2 . 决定筛选过程结果的那些量（如，在群体遗传学中的适 
合度)获得 T 建立在物理-化学特性基础上的一个新的解释，这 
些物理-化学特性（至少在原则上)可以不依赖于筛选过程而被 
测量出来。迖尔文理论中的同语反复问题（即 经常 借助“ 适者生 
存”表达的循环推理）从而简单地被解决了。在特别简单的系统 
(例如，用在试管中的 RNA 分子所作的进化实验或存在于体内 
稍体外的简单病毒 >中，一种对进化现象的定童的实验途径己获 
成功。 

分子进化理论发展了一些新的概念，这里给出两个例子， 




“拟种”被理解为一个群体中稳定的变异分布 I # 超循环”是在自 
复制元素中的一个有 m 织的全体，在这个整体中，导致筛选的 
竞争通过相互依赖的简单形式被联结在一起。呈现在读者面前 
的这个中文文本包含着分子进化理论在 19 邝年时的概貌，其中 

《超 循环-种自然的自组织原理》汇集了 1 町 7 年和 1978 年在 

《自然科学》杂志上发表的三篇论文。尽管从那以后，该理论继 
续有了发展，但是其基本理论在《超循环》发表以后只有极少的 
变动。因此，从今天看来，这本书仍可视为超循环理论从一个 
简单的观点到新的理论的入门。不考虑埋论的新发展，这本入 
门著作首先是包含了大量的实验结果，同时介绍了新的进化理 
论的许多应用可能性。借此，我们在这里附上一个新成果的出 
版物索引_ 
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超循 环：％ —个自 
然的自组织原理 




+书 取材于发表在 1977—1978 年《自然杂志》上的一系列论 
I 文。从逻辑结构上考虑，全书分成三个部分，即坷概括为 
以下三个论点： 

1. 超循环是一个自然的自组织原理,它使一组功能上耦合 
的自复制体整合起来并一起进化。 

2. 超循环是 一类全 新的、具有独特性质的非线性反应网 
络，它便于进行统一的数学处理。 

3. 超循环可以通过趋异突变基因的稳定化,而起源于某种 
达尔文拟种的突变体分布中，一旦聚集起来，超循环将经一个 
类似于基因复制及特化的过捏，进化到更复杂的程度。 

为了扼要说明第一个论点的意义，我们可以参考另一个物 
质自组织原理^——达尔文自然选择原理。正如我们现在所看到 
的，这一原理描述了有关产生信息的唯一为人们所理解的手段， 
不管这种信息是复杂的活有机体的蓝图或是一种有意义的字符 
序列，这种复杂的活有机体是从较不复杂的祖先形式进化而来 
的，而这祌字符序列的选择可以用进化模型的博奕模拟。 

自然选择（这里强调的是 # 自然”—词）以自复制为基硇。这 
就是说，对于由有限的普通物质组成的自复制体系统，自然选 


择将是不可避免的结 果。 同样地，由自然选择支配的进化行为， 
其基础是有干扰的自复制。这些物理性质足以保证可重复地形 
成髙度复杂的系统，即产生可作为活的有机体蓝本的信息0然 
而，所要获得的信息量有一定的限度，这是达尔文自然选择机 
制所固有的。这正是超循环登台的地方。超循环也是一个自组 
织的原理，只是前提不同，因而所产生的结果也不同。 

第一部分槪括的达尔文系统，主要表明了两个结果： 

(1) 自笈 制体为选择而竞争。对于落入小生境的无联系的 
物种，这种竞争可以得到缓和。然而，为保持野生型的稳定，它 
必须在每一种突变体分布中都起作用。没有这种竞争稳定化，其 
信息便会丧失殆尽0 

(2) 稳定的野生型信息量是有限的。换言之，信息霣必须 
保持在某个阈值之下，阈值的大小与 C 每符号的）乎均误差率成 
反比。 阈值还依赖于野生型的优势的对数，此优势即相对于全 
体 C 穩定）分布的突变体的平均选择优势。一旦出现了某种突变 
体，该分布就会变得不稳定，因为它扰乱了这种有利于先前稳 
定的野生型条件。 

这些性质是达尔文系统所固有的。它们保证了进化行为，进 
化行为的特征是选择和最适自复制体的辱 I 卑复制，并且它可被 
适应性 S 強的任 何突变体取而代之。另一^面，这种系统的进 
化被限制在由最大信息量的阈值所确定的某一复杂性水平上。 

由于这种限定，最初的自复制体必须是相对短的核酸链 e 
只有这类大分子才充分满足内在的自复制 条件。 然而，作为自 
复制精确性基础的物理力，其专一性是有限的。只有催化支持 
才能増进清确度，在此，为了适应进化，催化剂也必须是可复 
制的。在这个进化阶段需要信息 翻译， 该信息是由复制物质经 
遗传得到的 



要跨越这一步是极其困难的 & 进化必定几乎停止了。这里 
需要某种机构，而力了产生它，又必须立刻利用这一种机构。 
哪怕是原始的翻译器，也至少要包栝分配4 种不同 的氨基酸以 
及相应数目的酶和信使的4种匹配器。这种系统所需的信息量， 
相当于单链 K / VA 病毒的信息量不过，这些微敉能够利用其宿 
主细胞的完善的翻译器，它们在髙度适应的酶机构的帮助下进 
一步复制了由酶机构所代表的某神最终的、也是优化的进化产 
物。 

iWA 噬菌体的基因组很少起过几千个核营羧，这些核苷酸 
足以对儿种 C 例如4种）蛋白质分子进行编码。正如第一部分表 
明的，这种限制是由只在髙度适应的复制酶帮助下才能达到的 
精确度决定的。信息量的任何进一步扩充，都将霱要如此精致 
的机理，如校正读码，其中包括核酸外切酶和连接酿的作用，而 
只有处于相当高级进化阶段的聚合梅才能利用这种机理。 
如果复制褚确度仅是以核酸所继承的物理性质为基础，而不允 
许在任何一条梭苷酸链上复制积累起多于 5 0至上百个核苷酸， 
那么即使是原始的翻译系统，又怎■么能够产 生呢? 一个翻译系统 
所必需的信息量相当于自复制单链中茚得到的信息童的几倍。 

超循环是一种工具，它把那些长度有限的自复制体整合到 
某种新的稳定序中，从而能够相千地进化。任何其他鉀类组织， 
诸如仅有空间隔离的组织或者非循环网络，都不甩能同时满足 
如下 S 个条 件： 

1) 为保存它们的信息，要在每一自复制体的野生型分布中 
保持竞争 I 

2) 允许几种（除丁竞争的）实体及其突变体分布共存；以及 

3) 把这些实体统一成某个相干的进化单元，其中每一个体 
的优势都能够被所有成员加以利用，而且这个单元在此作为一 



个整体，在与任何可选择的组分单元的激烈竞争中都得以继续 
存在。 

我们的陈述包含了第—个结果，它代表了一种逻辑推论： 

如果我们寻求某种保证翻译器连续进化的物理机制，那么 
超循环组织就是一个最起码的要求。其令的信息载体具有自复 
制性质在此是必要的，但并非充分的。若我们分析超循环组织 
的条件 * 则立刻可以发现它们相当于达尔文选择的前提 a 达尔 
文选择的基础是自复制，它是一种线性自催化。正如第一部分 
表明的，超循环是自催化系统等级结构中更髙铂层次。它是由 
自催化或复制循环所构成的那些复制循环是被循环的催化联系 
起来的，即被另外的重香的自催化联系起来的。所以，超循环 
是以（二级或更萵级的）非线性自催化为基础的 U 

超循环可以当作一类特殊的反应网络加以分析，因为它们 
表现出“規则的”行为。所以在第二部分中进行了这神一般的分 
析（参见陈逑2 >。它们表现出独特的、其他类型耦合不具备的性 
质，从而可 作为“ 抽象的超循环”加以统一处理。对这题材作如 
此解释表明它是一种很好的描述。 

另一方面，超循环决不仅仅是我们心灵的抽象产物。该原 
理在 JEWA 噬菌体的感染过程中仍然被保留着，尽管在此它被 
运用于宿主细胞的封闭世界中。此噬菌体基因组对翻译提供了 
一个因子，用作复制酶复合体的一个亚单元；复合体的其余部 
分由宿主因子来补充。这个噬菌体编码因子使得该具有绝对 
的噬菌体专一性。不考虑来自宿主源的全部噬菌体专一 
的复制醅复合物现在代表了噬菌体基因组的自催化放大的一个 
重叠反馈环路。 

我们关于原始翻译器的超循环组织的必要性陈述，具有“如 
果一那么”的本性，而未涉及历史上实际存在的事物*在那里 * 



也许会出现意外的单个事件，即并不代表自然界的任何规则性 
的那涨落，从而影响历史 途径。 如果我们想要表明，历史的 
进化确实是 f 某个特殊的物理原理支配下进行的，那么我们就 
必须找到历 i 证据，郎存在于现在的有机体中的早期组织形式 
的遗迹。第三部分讨论了这个问題，我们的第三个陈述也谈到 
这个问题。 

转移作为翻译中的关键物质，提供了一些关于它们起 
源的信息。它们似乎提供了一种自然的方式，解决了非线性网 
络即集结问题的困难。网络中的所有成员都是同一主导拷贝 BP 
某个 tRNA 前体的后代。这种前体的拟祌分布的突变体，可以 
在某个超循环组织原理起作用之前积累起来。由 于与突 变体密 
切相关，所以连接物和信使以及它们的拥译产物提供了非常相 
似的功能（作为目标和作为执行因子 ）， 从而自动地“落入”包括 
一个循环的某个髙度交联的组织中。正如第三部分表明的，通 
过耦合的进化特异性，这个循环就能够逐步地自我稳定，这种 
耦合可能是复制酶一靶型的， fe 们仍然被—噬菌体利用 
着。 此种现实的超循环由实验来检验，其中包括详细地研究现 
存的翻译机制。 

我们希望，对于进化难题的研究，本书有助于提出正确的 
问题。任何理论，若其推论不能由实验核实，则其中就不存在 
绝对的价值。另一方面，理论不能只满足于解释实验事实，还 
必须提供更多的东西。正如爱因斯坦所说的：只有理论才能告 
诉我们哪些实验是有意义的。 

在这个意义上，本书不仅是为探求把物理学规律统一地应 
用于自然界的物理学家们写的，它也是为化学家、生物化学家 
和生物学家们写的，以此激起他们进行新的实验，或许能为作 
为“自然规律性”的生命及其起源提供一种更深刻的理解。 
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起循环的出现 


1-1 进化中的统一性和多样性规范 

A 植物的种类有数百万之多，而其细脃又只有一种基本的分 
M 子机构: 一种普适的遗传密码以及大分子的唯一手性，这 
是为什么？ 

现代的遗传学家会毫不犹豫地回答这个问题的前半部分 s 
进化过程中有无数的复制和突变步骤，因而物种的多样性是进 
化过程的惊人的分支结果。这包括进食共同食枒源的竞争者之 
间的选择，但也可以是孤立的或落入小生境的，也可以甚至是 
在足够温和的选择约束条件下的互容和共生0在优化适应环境 
方面，达尔文自然选择原理表述了一个指导性原理；以鉴别评 
估基因群体0在某种严格意义上，它只有在合适的边界条件下 
才是有效的，而这呰条件在自然界可能得到满足，也可能得不 
到满足。在伟大的群体遗传学派的费希尔、霍尔丹和赖特的著 
作中，以精确的公式表达了自然选择原理，揭示了它的能力和 
局限 0 这样，该原理以活有机体尤其是 
建基于它们的复制机制^其中包括^些因乎，它们# 梓亇 遗传的 

均一性和差异性，这是在尚不详痤遗俦的分于 班偏 已认识 

■ - - 



到的 C 表 1.1、 

表 1.1 自然选择的因子 


遗传均一性因子 

遗传差异性因子 

基因复泡 T 

基因突兖 

基因聚合 . 

聚合物的随机断裂 

有丝分裂 : 

染色体畸变 

接合 

减数（减数分裂） 

连锁 


群体大小的限制 

杂交 

r 塊压力 

个体适应性 

子群体间的杂交 

群沐的再分 ' 

个体适应能力 

亚群的局部环境 


认识到生物世界的这种差异性的同时，事实上还存在一个 
怎祥理解它在亚细胞水乎上的均一性问速。许多生物学家只是 
把所有的前细胞进化事件合在—起，并将其看作“生命的起源' 
的确，如果这曾是一次巨大的创世行动，它作为超出所有物理 
学统计期望值的独特的唯一事件而只发生过一次，那么我们确 
实能弄明白这种解释了*试图进一步理解这个怎样”，則是枉费 
心机9偶然性只能归结为偶然性。 

但是，我们关于哪怕是最简单细胞的分子精绽结构的知识， 
也全然不支持这种解释。在这种非常复杂结构的食成中，其规 
律性明确地表明：第一个活细胞必定是长期进化过程的产物。在 
进化中必须包括许_个 H 但不一定是独一无二的步骤 * 特 
别是遗传步进化过程的产物，很可能它从 
只由几神 的原 酸独特的分配开始。尽管密码并 
未显示叫^分爾^4?1全部逻辑结构，但是它根本不是 



随机的，人们不可能不得出那里有某种最优化原理在起作用的 
印象。人们可以把它称作最小变化原理，因为密码的结构是这 
样的，单个点突变的结果被归结为在氨基酸水平上的最小变化。 
冗佘密码子，即对相同氨基酸编码的郵些三联体，出现在邻近 
的位置上，而具有类似相互作用的氨基酸通常 H 个中只有一个 
不同，且往往出现在密码子的始端或末端，这种最优化作用，为 
了在进化过程中变得有效，需要通过反复试验，检检许多可选 
择对象，其中包括相当多的简并分 K 。 因此，假若前细胞进化 
受到类似于达尔文自然选择机制支配的话，那么它的特征必然 
与我们在种群水平上所发现的分支程度相类似。 

不过，对于遗传密码，哪怕在其精细的结构中，我们也没 
有遇到任何可选择的对象。下面的假设焉很不符合要求的，如 
果假定最优分配总是碰巧只出现一次，并且发生在恰当的时候， 
此时又不容许任何选择，无疑这类选择会导致密码分支并引入 
不同的精细结构。另一方面，祈求决定论的物理事件唯一确定 
前细胞进化的历史途径，那也是难以令人信服的。 

我们的研究结果表明，在达尔文物种进化的前面，还有一 
个类似的分子进化的渐进过程，由此导致了唯一的一种运用普 
适密码的细胞机构。这种密码最终确立起来，并不是因为它是 
唯一的选择，而是由于一种特殊的"一旦_永存”选择机制，这 
可以从任何随机分配开始 & —旦建立则永存下去的选择，是超 
循环组织的一种结果。对大分子复制机制的详细分析表明，对 
于能够积累、保存和处理遗传信息的大分子组织来说，催化超 
循环是一种起码的要求_ 



1_2什么是超循环? 



: ^虑一个反应序列,其中的每一步产物，无论是否有附加的 
f 反应物的帮助，都要经历进一步的转变^如果在这个反应 
序列中，所生成的产物与上一步的一个反应物相同，那么此系 
统类似一种尽孛準吁，这个循环在整体上就相当于一个催化 
剂。在最简单某一个分子例如酶代表了此催化剂，它 
使得底物转变成为产 物1 

E 

S — >P 

该形式系统的机制至少要求是3元循环 C 图图1-2和 



B 1-1 嗨的共同催化 ftH 按米凯利斯和门顿的雩法，其中（至少)含有 3 个中 
间物： 游离酶-底物 CES 〕 和酶-产物复合体 （ EPh 此糢式表明， 
在从底物 （ S ) 到产物 （ P ) 的转变中，庳的兔化作用等价于中间物的循琢 
复原。当爲它只是对其实机制昀一种形式表示，其实机_中可能涉及 
到底物的逐渐活化以及酶的诱导构象变化 * 



4 He 


m i -2 讀镰坏这是贝_¥] 

的 i 






^提出的，它至少部分地相应于巨大恒星中 
免地重新产生出如下成分： 15 N . 
t 作为一个整体 代表一 种催化剂， 它使得4 个 
词时以 y 霣子、正电子 s +和 中微子 u 的形 




图 1-3 所示的两个更复杂的反应循环，也满足基本的催化功 
能，贝特-韦穿克尔循环 C 图 3-2 ) 本质上适用于在巨大恒星中 
的高速率能量产生可以这样说，它保持了太阳的光明，从而 
成为地球上生命的一个重要的外部萝學。图 1 - Z 所示的克雷布 

斯循环即柠檬酸循环同样非常 i 要/它*涉及到生命的内部机制4 

* * * * 



田 1-3 三羧 W® 环（柠癉酸酹环）是燃料分子芘物氧汜的與同催化工具。其完 
整的系统是由克霄布斯提出的，圣捷尔吉、马修斯和努薔对此也有重要 
贡献. 此循坏中 包括： 柠樺酸 (C), M 乌头睃 CA), 异柠檬羧 （i),t 頭戊二 
故 （K)， 琥珀酰铺酶 A(S *), 琥珀酸 ( S)，1- 苹果酸盐 (M) 相草酰乙睃盐 
(0)。醏酸盐以激活的形式如乙酰辅曄 A (步骤 1) 进入循环，弁与萆酰乙 
酸盐和水发生反应，形成柠檬餃 （C) 和辅酶 A( + H+) fr 整个转化中，包 
括鳐以芨辅因子 如辅酶 A (步骤1，5,6)、尸〜(步骤2,3)、\六0气步骤4,5, 
9)、TPP、 疏辛酸（步骤 5) 和 FAD (步谀 Th 附加的反应物 H s O 〔步骤1,3, 
8〕、 P 和 GDPC 歩骤 6) r 以及反应产物 H,0 (步骤2)、 H—〔 步驿 i，9) 和 
GTP (步骤6)，在 ® 中没有明显标田*净反应由两个乙酰羰完全氧化成 
CO〆 以及 H s O ) 构成 • 它形成了 12个高能磷酸键，其中1个是在循环中 
形成的 （GTP， 步骤6)，其余11个是在 NADH 和 FADH 4 [3 对电子对转移 
到 NAD " 步骤夂 5, S)， 1对转移到 FAD 〔歩骤 T〕] 的氧化中形成的。 

注： 此循环作为一个整沭起着节作用，原因在于底物中间物的循环复原， 
但它不类似图 1-4 中描述士 fiik 循环。尽管这个循 k 中每一步驟都是酶 
催化伹是这些酶都不是诵 1 过__拜 1 形成的 * 


C , A - imA r :味胺腺嘌呤二核苷酸， GTP = 鸟苷二磷酸， 
FAD = 黄素腺嗫呤=核苷酸， TPP= 焦磷睃硫胺索 f GDP 二乌苷=磷 
m t P = 磷睃 
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这个循环反应调节活细胞中的碳水化合物和脂肪酸的代谢 ii 
程，同时在合成代谢 t 即生物合成）过程中也有十分重要的作用。 
在两个模式中，根据守恒法则，髙能物质转变为低能物质，亦 
即基本的中间物循环复原。这两个循环，尽管在起因上几乎毫 
不相干，在历史上却是几乎同时提出来的 （1937—19 SS 年）。 

中间物单向地循环复原，表明了系统是远离乎衡态的，并 
总是伴随着能量消耗，其中一部分能量耗散到环境中。另一方 
v 面，在封闭系统中出现的平衡，将使得每一步骤都是逐一平衡 
的。此种封闭系统中的催化作用将是微观可逆的，即在两个流 
向之上是同样有效的。 

现在，让我们重复上述程序，以建立反应循环的等级结构 
并说明其特性。这意味着，我们在下一步考虑一个反应循环，其 
中，至少有一个中间物，但也可能是所有的中间物，其自身是 
催化剂。注意这些作为催化剂的中间物，它们在反应期间一个 
个都保持不变。它们一个个都是由髙能原料流在前面的中间物 
的摧 化作用帮助下形成的 C 图 1-4 夂这种包含了大量中间物的 
系统 ，其成 分必将是相当复杂的，因此在自然界中是少见的。最 



m 1-4 催化》环在催亿槙式的等级鉬织中代表了一种较髙水平的组织。循环 
中的组分自身是催化剂，它们从 某呰高能底物 S 生成， 其 中毎一 
中间物均是生成 B f + t 的 m 化列。催化循环被置作一个实体，等价子 
一个自龃化剂，它指令自身的复制。要成为一个催^循钚，只要所生成 
的中间物中有一个是屑继的某一步反应的催化剂就可以了* 
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为大家熟悉的一个例子，是与分子模板定向复制有关的 4 元 
循环（图已在试管内对这种机制进行了研究，研究中运用 
了合适的反应介质并旦用4种三磷酸核苷来缓冲，并运用一种噬 
菌体 笈制酶 作为恒定的环境因子 C 库珀斯将给出更为详细的描 
述 h 两链中的每一链都可以作为模板，指令其互补拷贝的合成， 
这类似于照相复印过程。 



田 K —个有生物重要性的催 化捶环 它由单链 A 的复制机制提供 * 其中 

的正链和负链惟为相互复制的模板中间物。三磷酸梭苷 CNTP ) 作为萵 
能原料，焦磷酸 （ PP ) 是代谢产物 * 互补指令代>了固有的自催化功能 
即自复制功能，我们将联系图 1-11 讨论其机制* 

一种催化剂，或者某一整类信息载体^即自复制单元，是 

这类反应系统的最简单代表。此种过程可以形式地写为： 

1 

X —>1 

本文将常考虑这类反应，我们用符号 0) 来标记它们。 
与筚链 RNA 比较，双链 DNA 是这神真实的自复制形式，其 
中两链都同时逋过聚合酶复制(参见图1-6)。此种形式的模式 
3吉合于原核细胞，在原核细胞中遗传基本上限制于单个细胞系。 

对于缓冲的底物浓度，简单催化系统和自催化系统共享一 
个速率项，它是催化剂浓度的一次埂。不过，生长曲线将清楚 
地将两种系统区别开。条件固定时，简单催化过程的产物将随 




m l-S 一个真实 的自复 制过程 以 DNAlt 制中的一元循环为例， 复制 机制畀 

相当复杂的 （参 见图1-12)，它保证了毎条子链 （ D ) 与其中一条母链的结 


时间线性地生长，而自催化系统却指数地牛长。 

严格说来，自催化系统已可以称作超循环系统，因为它呈 
现出催化剂的循环排列，而这些催化剂自身又是反应循环。然 
而，我们将把这个术语限定于关于準 ft 矽寧的超循环系综^ •它 
们实际上是二级或二级以上的超循环，因为它们至少是二级反 
应的催化剂浓度。 

一个催化的超循环，是一个其中的自催化或自复制单元通 
过循环联接而联系起来的系统。图1_ 7 示意了这神系统。作为 
自复制单元的中间物 A 到它们自身是催化循环，例如图卜 5 所 
示的阳 V A 分子的正链和负链的 结合。 不过通过不同复制单元之 
间的特定耦合必须直接或间接地推动这种复制过程。更为现实 
的情况是，前一个 KJVA 循环的翻译产物蛋白质可以影响这神耦 
合（图1-8)。这些蛋白质可以作为特定的复制酶或去驵遏物，或 
者作为抵制降解的特定的保护因子。在自复制循环之间的耦合 
必定形成一种 重叠的 循环，于是只有整个系统才象一个超循环 • 
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® 1-7 催化的超薄环 由具有双重催化功能的自我指令单元 h 枸成》作为自傕 
化剂，或更一般地说怍为催化循坏，中间物 /* 能够对它们自身的复制提 
出指令，另外又为下一个中间物（运用高能原料 X )的复妃提供了催化支 
持。简化了的围 h 示意了循坏的分级结枝:， 



明 1-3 现实的二级頦 《 环禊型 其中信息载休 Ii 显示出两神指令，一种指令用 
于它们自己的复制，另一种指令把它们翻译成带有最忧攻能性质的另一 
类中间物 E ,* 每一个择£_都对于下一个信息载体1 1+1 的复制提供催化帮 
助*它还可以包含进一步的，与翻译过程、代谢作用等有关的他化能 
工 U 在这样的淸况下，超循珏耦合是二级以上的* 

把图 1-4 和图 1-5 进行比较，趙循环是强化了的自复制。 


这种类型的最简单代表，又是 C 准）一步系统，即强化了的 
自催化剂 * 我们在 RNA 噬菌体感染中遇到了这种系统（图 
如果将噬菌体 RNAOE 链）注入某个细菌细胞中，那么它的碁因 
型信息则被宿主细胞的机构加以拥译。于是，其中的一种翻译 
产物与一定的宿主因子结合起来形成某种活性酶复合物，此种 



® 1-9 RKA 韁菌体感染 _ 菌细胞其中包含一个简单的超循环过程，运用宿 

主细胞的翻译机构，感染的正链首先指令合成一个蛋白质的亚单元 （ E )， 
E 与其他宿主蛋白质结合从而形成一种噬菌体专一的 RNA 复齟酶 。 这 
种复制酶复合物专门识别噬蔺体 RNA 的表现型特征，这是由正链和负 
链所展示出来的，因为在 RNA 链的特定区域具有对称性.其结果足噬菌 
体 RNA 的产生突然增加，由于起循环的本性 ， RNA 的产生谨循双曲线生 
长定律(参见圈 1-1 T )， 哀到其中一种中间物达到饱和或者宿主细胞的代 
谢原料被耗尽为止。图 b 表示，如果其中一#中间物具有自俥化或自我 
指令功能，则只要假定其佘中间物適过封兒的循环联接反馈到它上面倮 
足够了 _ 


复合物能专门复制作为它们相互复制的模板的噬菌体只 NA 的正 
链和负链。不过，此复制酶复合物并不在任何可观的程度上显 
示出能增殖宿主细胞的儐使 RNA , 感染的结果是出现了噬菌体 
顆粒的双曲线生长，但由于宿主细胞的资源终归是有限的，所 
以这种生长最终也是有限的。 

对于孟德尔群体，只要群体数较少，在物种形成的起始阶 
段可以出现另一秤自然的超循环。基因的复制要求两个等位基 
因 （ M 和 F ) 之间有相互作用，即在雄性和雌性染色体的同源区 
有相互作用，然后才会出现子代中的重排组合。孟德尔群体遗 
传学中，在速率方程（这导致双曲线生长而不 是指数 生长）里通 
常反映不出超循环的菲线性性质，原因在于相对小的群体中出 
现了饱和，此时出生率 C 通常）变得只与群体中雌性数成比例。 



正如图 1-10 的对照模式图中所见，起循环代表了组织的一 
个新层次。它们的独特性质表明了这个事实。非耦合的自复制 
单元保证了数量有限的、能够从一代传给下一代的信息保守性。 
业己证明，这是达尔文行为即选择和进化的一个必要前提。类 
似地，催化的超循环也是选择性的，但是，它们还具有整合的 
性质，允许与其他竞争单元协同作用。不过,它们与任何其他 
不是它们自身一部分的复制体的竞争，甚至比达尔文物种还要 
激烈。它们还有能力建立起作为它们一且-永存型选择行为之 
结果的综合形式的组织，它不允许与其他超循环系统并存，除 
非它们是由更高级的联接而稳定化的， 



催化相 ■ 


6儒化_ ® 


S 1-10 循坏反皮■络的#怨 》 构 淸楚地显示在这些相互对照的示意图中* 
图中： ，表示化学转变，—表示®化作； 



超循环中最简单形式的耦合由直接的启动或去阻遏来表 
示，它们在速率方程中引入二级生成项。还可以出现更高级的 
耦合项，以确定超循环组织的组织度 P 。 

单个超循环也可以联接起来，构成等级结枸^不过，这需要 
严格依联于组织度的内循环耦合項 U 为了建立稳定的共存，若 





超循环 1和叫 具有内组织度 匕和1> 2 , 则要求其组织度为1\ + 
的内循环耦合项。 

本文的目的就 在于， 详细地阐述一种理论，这种理论对反 
应网络进行研究，我们将它命名为趄循环。另一个目的在于讨 
论超循环在生物的自组织中的重要意义，尤其是在翻译的起源 
yrm , 它可能被看作是前细胞进化中的最决定性的步骤 * 


1-3 达尔文系统 


1*3.1 自然选择原理 

@们知道，在物理学中，原理不能还原为任何更基本的定律* 
@作为公理，它们是来自经验的抽象，它们的预见应与可被 
实验检验的结果一致。热力学第一定律和第二定律就是典型的 
例子。 

达尔文自然选择原理不能划入第一原理的 范踌。 正如群体 
遗传学中表明的，在一定外部条件约束下，自然选择显然是活 
的有机体基本性质的结果。所以，关于适者一词的意义，此原 
理把适者与其环境联系而作出了精确的断言，决不只是提出同 
义反复即所谓的“生存者生存'即使把这个原理应用于具有可 
变的、 且 往往是未知边界条件的自然群体，这个原理仍然可提 
供进化事实的线索以及物种间系统关系的线索。这就是达尔文 
及其同代人华莱 i 的主要目标，即他们要为后人的信念提供一 
个更令人满蒽的基础。 

实际上，现代群体遗传学的大多数工作，都是关心诸如孟 
德尔群体中遗传信息的扩散等更为实际的问题，而把诸如“活着 
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的”是否真的是选择和进化行为的必要前提这种学术问题置于 

+ I 

一旁不顾。诸如代谢、自复制、有限的寿命以及可突变性等活 
有机体的明显属性，已可以解释在一定约 束下的 选择和进化行 


为，这就使得许多现代遗传学家相信，那些性质为生命现象所 
脊亨，它不时能在无生命世界中 找到。 在试管中进行的十分类 
&于 自然选择和进化效果的实验，被解释为后生物学的发现，而 
不是解释为显示了典型的、特殊的物质行为。在此人们应该看 
到，甚至激光模也显示了自然选择现象 t 对它们的放大机制进 
行分析，揭示了比形式类比更多的东西。然而，不会有人用任 
何标准的定义把激光模说成 活的％ 

只关心实际上活着的有机物的性质时,这些问題无关重要， 
但是，当这些问题与丰命寧寧问题联系在一起，它们就有了极 
其重要的意义。为了找到适合于某个进化的自组织的那些分子 
系统，我们的确必须探寻学琴前提0我们在大分子组织水平上 
遇到的潜在的复杂性，要 i 这个过程受到类似于选择和进化原 
理的支配，这些原理适用于生物界。 

C 上述引文中的）最近在理论和实验两方面的工作，已经涉 
及到这些问题 & 下面，我们将扼要说明前人关于达尔文系统的 
—些结果。 


1-3*2 达尔文系统的必要前提 

选择和进化的分子基础是什么？显然，这种行为并不是任 
意形式物质的综合属性，而是必须加以说明的物质的特殊属性 
的 结果。一个系统若是自我选择的，则最基本的要求是，它必 
须 以牺牲其他结构为代价使一定的结构稳定41^这种稳定化的 
标准本质上是动力学的，因为选择哪一个物神是由竞争者在任 
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—时候的分布决定的。换言之，任何结构，一旦被选择，就绝 
不存在静态的稳定性> 只要出现了其他更"合适〃的结构，或者 
处于新的环境中，它就苛以变得不稳定^评价的标准中必须包 
括某种反馈性质，它保证了价值和动力学稳定性的一致性。某 
种有利的突变体，一旦作为某种涨落的结果产生出来，它就必 
定能够在存在着大量劣势竞争者的情况下放大自己*所以，优 
势必定至少与一些动力学性质是一致的，那些动力学性质负责 
放大作用。只有这样，系统才能在不存在外部的选择者”时，有 
选择地组织自己，所需要的反馈性质，由内在的自催化即自复 
制行为所体现， 

在运用博奕模型的一般分析中，对于在分子水平上产生出 
达尔文行为所必需的那些物质性质，我们已经给予了说明。在 
此，可以分条列举如下1 

U ) «卑作厍。分子种类的形成和分解必须是互相独立的、 
发进行&，即是由正的亲和力所推动的。在任何乎衡系统中， 
都不讨能做到这一点，因为其中这两个过程是由微观可逆性互 
相联系起来的，这种微观可逆性使系统中已出现的所有竞争者 
产生出某种稳定分布。复杂性，即与时间，空间限度结合中的 
可选择结构的巨大多重性，简直不可能有这种平衡，而却要求 
平稳地分解和生成新的结构•选择只有对中间状态才起作用，中 
间状态从髙能前体生成，又将分解为一些低能废物。为此目的 
系统所应具备的利用这种自由能和物质的能力，称作代榭作用。 
薛定谔曾第一个淸楚地认识到下述必要性，即通过平稳地抵偿 
熵的产生来保持系统充分地远离平衡态。 

C 2) 自复制。竞争中的分子结构需有一种内在的能力以指 
导它们自身的合成。能够表明，这种内在的自催化功能对于任 
W 选择机制都是必要的，这种选择机制包括当出现新的有利宍 
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变体的单独一个拷贝时，即会失去稳定性。而且，对于保持系 
统中迄今积累起的信息，自复制也是必不可少的0杏则，作为 
条件 C 1) 和 （3) 的必要前提的平稳分解，将会导致信息的完全丧 
失。 

C 3) 突 变性。热噪声限制了处于一定温度的 自复制 过程的 

*■ * m 

楕确度 D 如果复制很快，或 更输确 地说，如果复制中的每一基 
本步骤所需的相互作用能并不比热能高多少，那么情况就更是 
这样。因此，突变性在物理学上总是联系着自复制性，但是它 
也是进化 （ 在逻辑上）所覃宇辱。复制误差是新信息的主要来源。 
我们诬将见到，对于存在着某种阈限关系，处于《值 
时的进化是最快的，但是不能超过这个阈值，除非在进化过程 
中已积累起来的所有信息被丢失了。 

在实质上是无止境的进化过程中，只有那些满足这 s 个前提 
条件的大分子系统，才适合于充当信息载体。相应种类的太分 
子的全体成员必须具有那些性质，这些成员系指全部可能的选 
择或给定结构的突变体，而且，它们必须在大的浓度范围内保 
持有效，也就是从单个拷贝到宏观 上对检 测丰度的浓度范围内 
保持有效 。“哥 现实化的前提条件”排除了组分和结构十分复杂 
的系统，在这种系统中，上述特征将是分子相互作用的某神特 
殊巧合的结果，而不是物理学相互作用的某个普遍原理的结果。 
作为一个例子，考虑把核酸与蛋白质加以比较。核酸中的复制 
是一种一般的性质，其基础是与 4 种碱基间的独特的互补性相联 
系的物理力。另一方面，蛋白质的功能容量大得多，其中包括 
指令性质和复制性质。不过，每一种功能都是多肽链的某神非 
常特殊的祈叠结果，而不能一般地看作各类蛋白质的属性 & 甚 
至只要出1一次突变，它也许就会完全丧失。 

系统，为了能够适合于有选择地自组织，必须具有一 
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些物理性质，从而可以代谢，即从高能反应物转变为低能产物， 
以及有噪声的”）自复制 & 这些前提都走必不可少的。还可证 
明》在适当的外部条件下，对于选择行为和进化行为，它们也 
是充分的* 

1.3,3 选择的动力学 

与上述#擎前提相一致的最简单系统，由如下形式的微分方程系 
統来描述*=时 间）： 

A = <A.Q,—(13 

式中下标 i 属于所有可区分的自复制分子单元，从而也标征了它们的特珠 
的(遗传）信息9 A 代表相应的群体变量(或浓度 h 其他参数的物理意义， 
将在对此方程的讨论中得到阐明 ^ 这组方程首先渉及到那些自复制单元 
L 它们出现在所考虑的样本中，可从1 i 十数到 K 这可以被推广而包括所 
有可能的突变体，其中的一部分突变体在进化期间出现， 

在描述开放系统的这些方程中，由分子种类的亭 竿生成 
和分解 (IVO 来反映^ “自发”意味^两种反应以正的“和力进 
行，因此不是相互可逆的 & A, 顼中总是包含(X类)高能原科浓度的某种计 
M 函数/ ,On, rn,, …， ，这种原枓是合成分子的种类 f 所要求的，其精 
确形式则取决于特定的反应机制。这种高能原枓必须由流入的物质流平 
稳地提供，尤如由相应的物质流移走反应产物。对于一个自发的分 
解，项钱性地与 a 相联系，反映了普通的一级速率定律.在吏复杂的系 
统中，如果相应的反应是酶促反应，或者如果在反应之同有更多的耦合， 
那么 都可能包括更多的浓度函数。 

寿尊_是第2个前提，在生成速率项的相关中出现 • 直接的线性 
相关只代^ 了内在自催化的最简单形式 t 其他诸如互补皞令或循环催化这 
种更复杂的、但仍然是浅性的机制，可以用类 G 的方式加以处理。另一方 
面，非钱吐自權化是本文的主要对象， 
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考零學由品 质因+ a 来反映， a 可取0至1之间的任何值，这个因子 
©指蚤^^一定模板 i 上的复制分数，该复制导致了 i 的平辱拷贝，当 
然，有一个互补项冷 （1 —Q f ) A 与槙板 i 的不精确复制有^/这意味着产 
生出大暈的各种各样“锖误拷 m”， 它们在大多敢情 况下都 与种类 i 有密切 
联系 B 于是， f 的错误拷贝产生便会在它的每一个“亲 JK W K 的速率方程 
相应项中表现出来。相应垲，由于复制中的误差，拷员1亦会接受到那些 
亲属的贡献，这是由它们复制中的误差导致的，这由求和项 Su%〆* 对 

此加以考虑。个体突变速率参数与复制 運率参数4,<?, 相比， 往往都 
比较小，而且， A 0, 越是小，则与“亲属1的关系越是疏远.如果借助下标 
i 和(取值从1 到表示出其中所有物种 及其可能的突变你，那么 对于错 
误拷贝，如 T 守恒关系 成立： 

S^((l—<?/>x f =2 S(2) 

* i 

最后，个申呼描述了任一种类彳的供给或移走，但不是由化 
学反应供给或移走.这是代谢转变（参见前面 >所要求的.在大多数情況下， 
每一种类对总流也的贡献都与其存在成 比例： 

£i ~~ ( 3 > 

h 

在进化实验中，可以逋过调节总流，以提供可再现的综合条件，例如 
恒总群体密度： 

冗* = 恒董; (4) 

在这种情况下，必须平稳地对流6加以调整，以抵偿过 fi 的总产生， 
即 

^=2 ce) 

^ k k 

我们把式中的称作模扳 i 的《超额生产力' 注意，误差产生 
并不在这个和中作为守恒关系 (2) 的结果而明显反映出来。 

另外，如果也调整每神高能原料的流置，使X类中每一类都处于恒定 
的缓冲水平 （ W , m ”"， m ,}, 那么速率参数 A , 中出现的计置函数 
f/On" ，…，则是常量，对此亦就无详细说明的必要 。 我们把这种 
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约束称作“恒总组织”，在此约束中，逋过控制淹置，把所有未组织的以 
及全 部已铒 织的原枓调整到某种恒定的水平。它通常被保留在进化实验 
中 ，例如 在流动反应器或者通秦在某个系列转移实验中^另外，也可选用 
“恒流”这种直接约束 d 这时，浓度水平是变置，可调节到洽定的流入流量 
和流出流置的转变点0两神约束鸹将使得系统趋近某个具有明显选择行 
为的定态。定量的结果可揭示出两种约束下的差异，但是它们的定性行为 
原来十分相似所以，在此只考虑两种限制情况之一就可以了 e 在自然界 
中遇到的约束条件可能会随时间变化，所以往驻并不相应于其中的任何一 
神简单的极端情 K , 这正象天气条件通常并不类似于简单的热力学约束条 
件(例如恒压、恒溫等 h 不过,基本的自然选择只有在受控和可重复 
实验条件下才能加以研究， 

在恒总组织约束下，速率方程 （1) 和辅助条件 （2) 至 （ S ) 结含，得到 

式中 

( 7 ) 

此项可以称作（内在的）选择价值，且 

WW <8) 

k h 

即平均超额生产力，它是时间的函数 . 只有当群体变量 Kf > 变得稳定时， 
f ⑴才会取得某个恒定的稳态值，因为这个值取决于突变体谱系的群体 
分布，所以它是亚稳的 ^ 对于恒定的（即不随时间变化的）和 WU 値，可 
以类似地求解非线性微分方程组关于选择问题的近似解，在较早的 
论文中已有报亂近年来，由汤普森和麦克布赖德求出了精确解，琼斯、恩 
斯和兰内卡也分别独立地得到了精确解，由二级摄动理论从精确解得出的 
显解表达式，与先前报道的 ffi 似解是一致的①，以下的讨论以琼斯等人给 
出的精确解为基础，这个解对于选择:问题提供了一个美妙的定置表达式， 

1-3,4 “拟种”概念② 

由于存在着耦合，所以单个物种并不是独立的实体 。 总群 
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体数守恒迫使所有物种进入相互竞争之中，但是突变仍然容许 
某种协同作用，尤其是密切联系的物种之间 C 即在具有非零的 
叫*和项的物种^和 K 之间）有协同作用^ 

所以，让我们以如下方式重组我们的系统。我们不是把总 
群体分解为 iV 个物种，而是定义一个新的 N 个拟种的集合，其中 
群体变* L 是原先的群体 变量々 的线性组合，当然，由此总和是 
不 变的： 

2% c 9 ) 

由微分方程 （6) 的结构，提示了如何实现这种新的分解。它 
实际上相当于对此坐标系进行仿射变换，这在线性微分方程理 
论中是众所周知的。所获得的关于变换后的群体变董％的新的 
方程集记作： 

C^t — (10 〕 

把这个程序施用于非线性方程（ 6 )是可能的，因为引起非线 
性项即 C 8) 式的左 ( t ) 在变换中保持不变，现在可以表示为&的 
平均 t 


① 琼斯等人指出，在趋近稳态时，因为 TV _ — gCf ) 变得非常+，故忽略逆 
流项%的做法是无效的。他们指的是，为了展示出典型选择_的本性而 

知奉 * 

谁垔地忽略掉了仟何误差率（即（?=1)。不过，他们没有注耷到我们的详细 说明： 
这种假设只珲似地适用于确立了选择优势的占支配地位的种类，而突变细胞的存 
在只归因于出现了先前所获得的近似解的确与应用摄动理论得到的精确解 
在定贵上是一致的 * 

另一方面，我们应当指出我们十分肽赏由铴苷森和麦克布赖徳以及琛斯等人 
获得的精确解，它们大大有助子描绘一幅一致的拟种图象。 

② 刘为民对一些数学推导有舁议，从而怀疑某啤推导结果 ，见： 刘为民，“关 
于 Eigen 迸化方程的注记％<科学通报23 C 1 SS 1)； 1397—13&&. ——译者注 

( 11 ) 

k 也 
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式中 M 是此线性动力系统的本征值。它们以及 将〜同 K 联 
系起來的本征向量，都可以从由系数和^^构成的矩阵获 
得。 

系统 （10) 的解的物理意义是明®的。任一（由本征值 JW 和群 
体变量％表征的）拟种，若其^值低于由平均值应 (0 代表的阈 
值，则它将消亡。（它的速率为负 f ) 相应地， Jw 值大于阈值的任 
何物种，都将生长。于是，阈值亙 ( O 是时间的函数，依据 Cii ) 
式，它将增加；而且，若系统越是有利于具有大的本征值的拟 
种，则它随时间増加得越快。这将持续下去，直到达到某个稳 
恒状态： 

卵 )一 ^。 （12) 

这就是说，平均生产力将增加，直到它等于最大的本征偉为止。 
由此，除了那些具有最大本征值的拟种以外，其余的拟种都将 
消亡。它们的群体变量已变为军。 

因此，达尔文选择和进化能够用极值原理来标征。它定义 
了在指定的选择约束下自复制体的一类行为。 

例如，这样一神过程可以在模拟系统中看到，这代表在孤 
立的条件下物质系统的一类基本行为，并且是由一般的极值原 
理来标征的。极值原理与普里戈金和格兰斯多夫的稳定性标准 
相联系作为一个最优化原理，对于某些种类的非线性动力学 
系统也是成立的 & 而且，准线性系统的解的有效性并不局限于 
稳态的邻域， 

拟秤的物理意义是什么？ 

在生物学中，一个物种即是以一定的表现型行为作为特征 
的一类个体。在基因型层次上，某特定物种的个体可以有些差 
异，然而，所有个体都是由结构上非常一致的 DNA 链所代表 





的。它们个体上的区别，就是它们的核苷酸序列上的差舁。在 
此对作为复制屮元的这类分子的讨论中，我们也正好是运用它 
们在序列上的这些差异去定义 C 分子的）物种。当然，这种差异 
也是由诸如复制速率、生命期、误差率等不同的表现型性质来 
表 现的。 

不过，单个（分子的）物种不是真正的选择目标 〆 10) 式告 
诉我们，真正的选择目标倒是拟科——■即通过选择而出现的、有 
确定概率分布的物神的有组织的组合。这样，在所有其他的分 
布中它被选择了。在选择约束下，除了一种拟种以外，其佘的 
全部拟种的确都将消失。拟种与所谓的一个群体的“野生型”密 
切相联系。 

野生型往往被当作标准基因型，它代表突变体分布之中的 
最佳适应表现型。有可能测定噬菌体基因组的一条独特的序列， 
这一事实支持了这种关于标准拷贝的 一神显 性表现的观点 。然 
而，（在魏斯曼实验室中）对噬菌体的野生型分布进行了更为 
深入的考察，结果清楚地表明，只有一小部分序列实际上与划 
归在野生型中的序列完全一致，而其大部分代表着单个或多个 
错误拷贝的某种分布。只有其平均与野生型序列相似。换言之， 

* 蠡 

标准拷贝也许只出现在小于 C 有时远小于）总群体的百分之几的 
范 围内。 不过，尽管群体的主要部分由非标准型构成，但是〔与 
标准拷贝比较而言）在此种分布中的每一个突变体都出现在非 
常小的范 围内。 于是，在检出限度内，总分布揭示了某种平均 
序列，它与标准拷贝完全一致，从而定义了野生型。前面以精 
确术语引入的拟种，代表了以一种（或多种）平均序列为特征的 

* U 

有组织的分布6在表 1-2 中给出了典型的分布例子（与 RiNM 噬 
菌体 OP 有关）。只有当完全类似于标准拷贝的拷贝真正是优势 
拷贝时，即只有这种拷页在此分布中具最大选择价值时，才会出 
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现这神独特的 （平 均）序列非常接近最大价值的突变钵，平 
均说来将以相应的髙丰度出现（参见表 1- 幻。在某些位置上，它 
们将使得野生型序列有些模糊不清。如果两种关系密切的突变 
体实际上 C 几乎）具有相同的选择价值，那么两者可同时出现在 

表 1.2 


在野生型分 布中的标准序 列的 丰度，由它的品质 g 敢<?_和它 的优势 t 来确 
定。给定个数的梭苷酸 Vm 品质® 数可 以从涉 及到特 定的酶 读出机 制的核 苷睃的 
平均字符品质 t 计算出来* I和I 两者还决定了梭苷睃的最大敷目标准序 
列绝本可能超过这个数，否如拟种分在将变得不稳定*这些 数据是 关于由 4500 个 
核苷黢构成的 RNA 序列 （噬 菌体 C?0) 的数据 * 


表 a 的铥个右上三角形中的值，显示了按 M (1 S ) 和 (25) 式的野生型分布中梓 
准序列的相对丰度（以百分数表示父负值意味着该分布是不稳定的 • 每个左下三 
角中则显示了给定乙和 L 的阈值数…这呰数据清楚地掲示了7!0«对于参数 
的灵敏性。对于适应得很好的物种，1 一应该稍大于 1/ V _ C 例如，对于要求泛_ 
>10的 l ™4500 的核 苷酸， g --0.0005). 


表* 
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表 b 表示一个更为现实的拟种分布例子，其中个体数为1X10、假若对毎一个 
JE 确的核苷酸 （A、U、G 或 C)， 有3种不 正确的 选择，那么枝00个核苷睃的序列就 
会有13500种单错.突变体，不过，复制酶的实验表明，嘌呤—嘌呤和嘧症4 
嘧锭的取代，远比任何嘌呤一嘧啶交叉型取代频繁得多_因此，为了更现实〜些， 
我扪已假定，任一位置只有一神不 ie 确的替換 d 相应地，任一*错误拷贝的多東 

性正好是 (t)。 所有4500祌不同的单误差突变体，巳按其简并的(乎均）选择价值 

划分力5类。 

表 b 


突变体分类 

1 每类的简并性 

假设的相对选择价值 

w ^/ w ^ 

个体突变体的群体数 
( X 简并数） 

无误差 

1 

1 

3.9 X 10 7 CX 1) 

单误差 1 

Ml a 

1 

0■卯 

4 XlO a < Xl ) 

MU 

4 

0.9 

5 X 10 5 ( X 4) 

MU 

1 495 

0.3 

6,3 X 10^ X 495) 


i 2000 

0.1 

4,9 X 10 4 ( X 2000) 

MU 

i 2000 

M ) 

4.3 X 10' X 2000) 

TM 1 

1 4500 


2.2 X 10 9 ； X 1) 

复误差 

M , 

〜 i<r 

〜0 

〜 0 

<30( X 10 T ) 


〜 2* s 。。 

e . SiXlO E ( Xl ) 


Mia 类中有一种突变体，它极其类似于标准序列，它的选择价值 （V ^ A ) 仅有15 
的差异。类中包括4种简并突变体，其选择价值与标准选择价值有10多以内 
的差异，而』 Wlc 类中的495种简并突变体，其 Vn * 为-的30涔，2000种突变体 
的 Mid 类，其眾**低了一个数窗:级 * 并且相同数童的突变体根本不会成活，即它不 
可能以可与标准速本相比的速率进行复制。而且还規定所有具有两处以上错误的 
拷贝，其值尽管这也许不是一种现实的假定，洹是对于|_序列的群 
体数它不会有严重影哬*由于不同错误拷贝的极大多重性，个体序数极小 * 
暂不考虑这种事实，在这个例子中，多错拷见的总和为最大的一群，其次才是单 
错拷贝的总和。 S— 方面，在拟种分布中^标准序列的个体数最多。 

另一种计箅中，单锚突变体 U 的相对选择价值巳从 0. S 9 提茛到0.9995。而总 
分布只犮生轻微的变化，特定突变体 la 的群体数提高到等于标准序列的值（即两 
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吉的结果都是 S .4 xl ( T )。 这个例■了表明，在 （13) 和 (1 S ) 式背后近似的符.度，方程 
( 18 ) 与 （19) 要求—，更为严格的数值评价得出，突变体 U 的栏体 
数总计仅为标准序列的群体数的60涔* ft 怕选择价值只有很小的差异，标准序列 
显然仍保持为优势物种。只 有某神 单错突变体在的限度内类 
C : 于标准序列，它才可以被看作是简并的，从而是难以区分的个体* 

具相等的统计权重的拟种中 。 对于两种互相类似的突变体来 
说，值要接近到什么 程度才变得选择上不可区分，这取决于 
它们的“亲和度' 这于远亲，这种相关性必须比单错拷贝精确 
得多。因此，可以定量地定义一类特殊的 A 可逆中性”突变体。 
当然还有更大的另一类中性突变体，它们属不同的拟种，其本 
征值&是简并的。绝大多数这种中性突变体在出现后即会消 
亡，但其中也有很小的一部分可以逋过群体而扩散，进而与先 
前确立的拟种共存，或者是将它们取而代之。只有以随机理论 
为基础，才能理解中性突变体的这种扩敢传播 C 参见 后面乂 

1.3.5 现实的近似 

借助子摄动理论，可以清萣地表示被选择的拟种的本征值 * 二级摄 
动理论的结果，类似于前面报道的的表达式 ； 

式中下标 m 指的是由最大选择价 值所区 分的（分子的）物种*若没有其他的 
十分接近这个值，且优势拷贝 m 可被看作野生型的代表时，这种近似 
才成立^表 1-2 表明，这种近似对于任何具有现实重要性的系统，确是非 
常有效 a 信息量越大，则个体的 W 值越小^从而这个近似揭示了一个非常 
麄要的事弈：（在约束条件下）对于远亲來说，选捧是极为激烈的和 
馑越小，则可以越是接近而对 m 无任何限制）。不过，对亲 
缘非常密切的搀贝，选择则是平缓的.如果它们的选捧价值比 Wm / Jn 
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得多（或者甚至为零），这种分布中总是会出现上述情形 的。 若 (13) 式中的 
求和项在数值上可以忽略的话（参见表 1-2 中的值），則极值原理 [(12) 式 ] 
可以表示为： 

CU ) 

或者 

C 15) 

而 

心苹 ^1=2 ^*^/ 2 (is) 

A ^ r " k ^=™ 

代表了所有被选怿的野生型 m 的全部竟争者的碎均生产力，且 




C 17) 


是优势种的优势参数。 

运用同样的近似，可计算相对静止的群体数，对优势拷贝 得到: 


WS - 


w n 


"Tft ~ 一 FH 


O, 


E m — Ea 




对于单锩拷贝得到: 

Xn/iSm 




<1S) 


(19) 


只要 — 砑…它便成立（参见表 l-2> & 

运用不论何种彤式崁示的可获得更高级的近似 > 前面的〔10〜 
(18) 式应作相应的改变， 


以这些近似为基础，我们可以定量地表示大分子系统的达 
尔文行为的特性。 （13) 式指出选择的动力学在何种程度上取决 
于优势（标准）神00的个性，而 C 18) 和 C 19) 式表明了标准物种 
及其突变体所表现的相对权重（也参见表1.2〕。令人惊奇的是， 
尽管标准物种的物理学畚数几乎完金决定了此分布的动力学行 
为，但在野生型分布中只出现很小的一部分标准物科。这 ■提供 
了拟种的很大适应和进牝的灵活性， 从而 能对环境变化作出迅 
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速反应 


只有由现了两种或更多 （几 乎正好是）中性突变体的优势种时（参见表 
1.2), 这种近似才失效。不过，这些可逆的中性突变体可以结合成力某 
种选绎上不可区分的物神的亚类，从而将按照上述的关系决定类似于单一 
优势种的动力学行为 & 注意到如下寧实是有趣的：在拟种之中不存在对中 
性突变体的选择（“可逆”被定义为具有充分大的吻*和 w 山以保证某种可 
复制的样本 h 这些作为拟种的一部分的可逆中性突变体必须与无关的中 
性突变体加以 E 分[>^和％,太小，据 （1 幻式，这种突变体难以提供某种 
可复制的样本]。那些无关的中性突变律仍然能够在很小的范围内怍为隨 
机涨落的洁果而兵存。随机处理表明，在那些中性突变体中间的竞争，是 
一种随机漂移现象，它导致不明确的“生存者生存”的消失，也导致了新的 
突变体的某种成长和扩飲；这种现象被遗传学家称作非迖尔文行为（即没 
有选瘅优势而生存〕。应该认识到，无关的中性突变体的这种随机行为， 
尽管是达尔文及其追隨者所不希望的，但是它并不与导致决定论的达尔文 
行为的那些性质发生矛盾*如果正确地把迖尔文原理解释为可推导的物理 
学原理，从而将其应用于拟种概念 & 那末甚至可逆中性突变体的选泽也将 
符合达尔文原理* 


1*3.6 推广 

由（2〕和 （6) 式定置地表示达尔文系统时，我们作了一些与结构前提 
和外部约束相联系的特洙假定，在这一节，我们希望能发现，在不失达尔 
文行为特征的情况下，能把那些假定推广到什么程度。 

1) 淳乎乎自催化生成以及一级分解的线性速率项，都可以用更一般 
的表达替。対于海机制，最普通的是米凯利斯一门顿 形式： 

速率〜咸 

k 

它替代了简单的^梠关。亚 E 表明，对于这种自俾化机制，选择将对于小 





的群体保持有效，因之在此范围内它对丁-选择是关键性的 7 饱和不会阻止 
优势突变体的成长，但是由于未约束的机制认指数生长变力线性生长，从 
而允许某些共存， 

一般而言，如果反应级数由 M 项所 定义 ，那么达尔文行为可能有利 
于 指数： - 

0<fc<l, 

对于共存会导致一个有限生长系统。在恒流约束下，对子自复制 
物种可能发生这种情况，知果它们的生成速率受到以恒定速率供给髙能原 
料的限制，那末，以不罔的 C 互相独立的）原枓源为生的物种，互相之间将 
不会■竞争。 独立的来源则为共存提供了〜】、生塊'人们往往把多种多样的 
不同物种的存在归因于这样的或相似的处境，其结果与达尔文理论的眷法 
完全一 致， 

对： F 指数^>1的行为.在本文的第二部分中进行了更为详尽的分析 * 
这种行为导致了激烈的选择，其中某些结果 C 关于后裔方面的）尤其与达尔 
文的观点不相容* 

(2) 自催化 & 依照我们在第2节的讨论，直接的自复制不过是整类线 
性自催化中的最简单例子 & 通过循环催化过程 ，一 般会影响自复制。 
例如，单链噬菌体的复制受到互补的两条链的相互指令。这种2元 
催化循环的速率方程产生出关于优势种的两个本怔值： 

= 一 ^^±\1 A + AjQ + Q^dD,-D_y ( 20 ) 

这些表迖式以类似于诸如 ( I 3 ) 式那样忽略掉突变项的近似为基® •如 果其 
中的一个本征值为正（即就可用它代替此自复制单 
元的在此，两条链的动力学参数以相等的权重（几何 平均〉 对选择价 
值作出贡献。我们必须对它们进行优化处理，以$生出优化行 为， 1 链 
的表现型性质无论在何处都是重要的，可以由结构对称很合适地达到等价 
(参见 tRN \ Q 0 RNA 的中变体），第二个总是力负的本征值涉及到正链 
和负链之间的某种“平衡”，于是它们的浓度呈现一固定的变化。无论何时 
正铎和负链达到这种平衡， E 们韩象一个复制和茸争的乎竽—样起作用° 

，恥 * 



一般处理业已表明 ，催化 循环类似于简单自我指令系统的结 果。 而一 
个 U 元循环又是由相应于单自复制单元的选择价 ft 的一个正本征值#征 
的。所有成员的催化性质在最简单的情况下，以其 AQ 值的几何平均的形 
式对这个本征值作出贡献，因之要求此循坏中的所有成员都具有确定:的 
AQ 值9而且，一个 n 元循环，其特征是有 0 — 1) 个负的本征值，它们代 
表了关于循环中全体成员的浓度比的内平衡， 

(3) 突变。特别是在进化的初期阶段，突变的主要来源是错误复制， 
即在复制中包含了带有非互补碱基的核苷酸，用0^-噔菌体进行的试 
验表明，某一给定的瞟呤或嘧啶被其同源体取代的误差率，大大不同于嘧 
啶交换嘌呤或嘌呤交换嘧啶的误盖率 * 在运用参数 Q 和 w 进行的形式处理 
中，对诸如点突变和由于缺失或插入形成的移码突变等突变现象，不必加 
以政分 ^ 若要研究突变体的功能性质，则作出那些区分是重要的 。 对于诸 
如复制中的错误阅读、化学诱导变化或辐射损害等所引起的突变，此形式 
表达式仍然不变 & 把某些突变与分解项更紧密地联系起来可能是必要的 
(参见下面），不过，这对子方程的形式结构毫无影响 。 

<4) 作为外部影响(例如辐射）结果的突变*应该被归嵐到分解 

项中。 一说，各个 i 的分解，可以导致仅由 i 的碎片组成的另一类物 
种 fc 。 如果恰当地考虑到相应的守恒关系，那么那些过程也不改变微分方 
程的形式结构。 

C 5) 外部约束。选择方程的显解形式，依赖于附加的约束条件。我们 
已经详细 W 士 T ® 总组织的情況。同样,尽管有定置的差异，但是获得了 
恒流约束下的结果。当然，外部调节的参数可以包含有时间变化 C 例如任 
何类型的周期变 化〉。 这可以导致力学优势，但不会裉本改变达尔文行为 
的基本前提和结果 ^ 极值原理 （12) 式则取得一般形式： 

Um —r^C0df=X m (21) 

T^>oo irj_ 

琼斯等人已对极值原理作了进一步椎广 • 

关于某种拟神相对于它的竞争者的选绎，也可以在生校系统中加以考 
虑。它将表明 ，一 种简单的规范化程序是适用的，认而可对非稔态 m 统进 
行一般的处理， 
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( 6 ) rnmrn. 最后的推广更为基本 * 决定论的速率方程一般描述由 
大置个体;综的平均行为.不过，基本过程却只能反应概率来表承， 
我与温克勒-奥斯瓦渴共同发展起来的博奕模型清楚地表明，有3类基本 
行为可以用随机理论进行 处理： 

G ) 涨落的内部自控制在稳定的稳态附近，允其是热力学平衡态中找 
到； 

iO 涨落的自放大描述一种不稳 定性； 
c ) 产生随机漂移行为的涨落是无关紧要的 * 

在第1神情况下,涨落只对于小的群体数是童要的，它只不过意味着 
任何聛时微观态的某神不确定性 & 对于可由实验检验的宏观态，它们产生 
出在可说明的平均涨落限度以内的期望值， 

在第2神情况下，决定论的行为被限制在对一定的涨落作出反响^换 
言之，如果出现了某种涨落，那么 这种“ 如果一那么”决定性能预见将发生 
什么，預兒的准确性还将随着涨落的程度而增加。不过，涨落本身的出现 
是不确定的，这种微观的不确定性通过最终的决定论的放大过程在宏观上 
映射出来。这种惰況与达尔文系统特别有关.大多数突变是第1类涨落* 
即它们没有任何选择优势，并且不危及野生型的稳定性^它们出现以后肯 
定会停息下来，如同处于平衡态然而 t 仍然存在一些会带来选泽优势的 
突变，它们具有放大自身的趋势，从而引起某#不稳定。它们是否能成功 
地取得支配 地位， 要取决于它们的选择优势的大小和涨落的程度。单独一 
个拷贝，在它被复制之前，尤其是如果它的 VK 值只略大于的话，它面 
临消亡的机会仍然是很大的4随机理论表明 > 对于小的优势，即对于 

在生长槪率变得大于1 一之前，涨落就必须达到一 
定的程度，也就是必须有对应于大小的拷贝数.这就等 
于说，只有具有明显优势的突变体，才将决定性地影响进化行为 3 接近中 
性的突变钵行为几乎随机地类似于真正的中性突变体，所以，它们涉及到 


第3类博奕，这类博奕类似于随机漂移行为。 


频繁出现的中性喪变体，当然是给定拟种的一部分，从而由于一定的 
突萣述車而多少有点稳定 s 因此，它们利用了作为第1类特征的某种涨落 


• 37 ■ 



反应因为这种耦合是相当弱的，在中性亲缘拷贝的亲属代表中可能有相 
当大的涨落。另一方面,无关的（即非常稀少的）中性突变体可被看作不同 
的拟种，其本征值的大小与野生型的相同0太部分中性拟神都将消亡，但 
是，它们一旦成長起来，就可以继续生存下去，甚至会取代先前的野生型 
C 1 生存者生存”）。只有从随机理论才能导出这种行力，对孟德尔群体中基 
因扩散已经做了相应计算，其中尤其以木村资生及其学派的工作最为显 
著， 


总之，进化就其进步特征而论是一科决定论的过程。在此 
总是存在着有利于野生型与优势较小的夹变体之间的竞争，总 
是共存着中性的或接近中性的密切相关的突变体，以及总是会 
成长起新的有明显优势的拟种。不过，就突变体出现的时间顺 
序而论，以及就 由无关 的申性突变体引起的基因漂移而论，进 
化不是决定论的。这些中性拟种中，实际上只有一小部分能够 
成长起来。所以，通过稀有的中性突变引起的进化，在进化的 
后阶段比起在其早期阶段更为重要，在这早期阶段仍然可能有 


多胂有利的变化，从而以比较高的频率出现。 


1*3.7 拟种的信息量 

在前面对分子进化的探讨中，我们还没有明确地讨论遗传 
信息概念。我们已把 C 分子）物种定义为具有一定信息量的复 
制单元，其信息置由分子符号的特定 排列来 表示。我们还注意 
到在各种符号排列之间的相似性关系，这种排列导出了拟种概 
念。在推导选择和进化的标准时，它充分表明，正如在群体遗 
传学中一样，领注意到基因型信息的个体差异，并把它们与由 
选抨价值表示的特殊的动力学侏质相联系， 





兒一方 面，诸如“在一定的拟神中能够积累多少信息或 
者"可复制的限度在哪里以及从而拟种的进化能力的限度在哪 
里?”此类间题，在上面的讨论中并未作出0答 & 因此，我们现 
在集中谈谈引入信息概念的问题 t 

在通信理论中，由 h 个符号构成信息的信息置可 I ”.表示为 

( 22 ) 

式中 i 是单 个符号的平均信息量6按照香农的看法 ， i 可以 与符号的槪率 
分布联系 起来： 

PflnP , (23) 

其中 

o < p ,< i . SP 产 1 

为得到单位 w 比特 / 符号”，常数 A ： 通常取 1/ M 2, 宇母表一般包括若干类符 
号 C 例如，对于核酸， X =4) a 方程 (23) 的实际应用只限乎如下情況 :所有 
符％的先验概率是已知的，信息中的符号数充分大，因而可以运用平均数. 
为了说明所有的协同效应或影响概率分布的冗余度，可能有必要知道符号 
结合全部 V 种可能的选择对象， 

在此，我们的兴趣实际不在于一个符号的任何统计的先验概率，而在 
于一给定:符号由遗传机制正确复制的概率，不管在备种组织层次上这种机 
制有多么复杂这种概率涉及到信息转移的动力学过程，因此必须由动力 
学数据从实验上加 E 4 确定(:只要可能就必须这样做，参见后面）•让我们把 
这些正确符号复制的概率记作 A ,由 K 个(分子)符号构成的一条信息正确 
地被复制的概率或品质因子为： 

TI <if ^ f ^ 1 (26) 

y-=i 

即使是符号 K 由 X 类构成，信息的毎一符号的品质因子可能会依赖于它的 
特定环境，因此，确定几何平均值？要求考虑到备种协同效应，尤其是与 
倍息 “ i ” 相联系的协同效应。不过，对亍任何给定的信息 i 可以确定这个 
平均值结果表明，只要此种信皐充分长，則那些平均值相当普遍地适 





用于特殊的嗨复制机 构 & 而且，萆个 g 值一般 都接近 1 ,以致几 H 均值可 
用箅术均值来代替，即 

/ ww 2 

，若⑽ 

(25) 式于是成为复制的信息〜理论方面，不过，在此 g 指的是动态的 
槪率而不是静态的概率 * g 的数值可能要考虑到符号复制的所有机构的畸 
点，其中包括减少踅制过程误差率的任何静态冗余^大自然实际上已经发 
明了精妙的复制设备，其中包括了从互补碱基识别到复杂的酶检及 校搿机 

制 ■ 


遗传复制是连续的自我重复的过程，从而不同于信息通过 
噪声信道的简单转移，在此的每一次转移，所要求的不仅仅是 
再现信息的意义，它所给出的某种冗余总是使一部分符号被不 
正确地复制。阻止一系列相继的复制循环中积累更多的错误，也 
是必要的。换言之，必须能够有利于一部分完全正确的野生型 
拷贝能与它们的全体错误拷贝进行有利的竞争。只有这样，野 
生型才能保持稳定的分布。否则，信息 C 现在是在语义学意义上， 
即拷贝具有最优值)将会慢慢丢掉，直到丧失殆尽。 

稳定保持信息的条件，是选择标准 （14) 式或 (15) 式.这个 
标准 餌够以 一般形式表 示为： 

Qn .> Omi n =0 f rtt - 1 (27) 

从而可适用于任何复制机制，哪怕〃„^可能以如同对线性机制 
适用的那种简单形式[参见 （17) 式]表迖出来 # 如果我们把这个 
从动力学理论导出的选择榇准，与由 （25) 式表达的信息方面结 
合起来，我们就获# 了关于拟种的最大偯息董的重要阈值关系 t 

= (28) 

1— v J 
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_ 个自复制单元的分子符号教是受限飼的，其极限与每个 
符号的平均 误差率 1-1 成反比。 

还可用另一种方式表示出这种重要的芜系。在一条个宇 
符序列的某个误差期望值心—‘）.必须总是保持在某个 
明确的阈值之下， 

( 29 ) 

否则，只要一次错误突变，就会使得进化过程中积累起来的信 
息丟失掉。表 1-2 中的一些例子表明了与 （28) 式的这种联系 * 
此阈值对优势函数的大小并不敏感，但是〜必须大于1，即是 
1/〜>0，以保证的确定值。实际上（参见后面通常在 
1和10之间。对于任何特殊复制机制都能提供的进化潜势，可由 
关系式〔找）进行定量估计。例如，它指出1濟的误差率 （ 或说99夯 
的符号复制精确度），就足以可收集并可复制地保持某种不大于 
数百符号的信息董 C 取决于的值乂或者说，保持象大肠杆 
菌大小的基因组的信息置，则要求在至10 7 个核苷酸中误差 
不超过1个。这正是一种可以由实验加以检验的关系，我们在 
后面也将提呈相应的测童结果。对于其重要性早就被强调的群 
体遗传学中的所谓“遗传负载”， （28) 式也给出了定量的解释。 

本节的结果可以小结 如下： 任何一种信息的选择性积累机 
制，都涉及到字渴数量的上限，这些字符将以某种特定顺序装 
配起来，如果超过了这个隈度，那么，等价于信息的有序 ，将 
在相继的复制中溃散信息稳定性相当于拟科的内稳定性。它 
尽量以竞争为基础，就象是拟种的选择。然而，两种拟种可以 
形成共存，而违反阈值关系则将导致遗传信息完全丧失。所以， 
拟种分布的内稳定性，比起它的生存斗争”， 更 是达尔文行为 
的特殊属性。 



1_4 误差餌和进化 


1* 4 *1误差突变的计算机试验 

g 值关系 [ U 幻式]的物理内容，可以通过几种计算机博奕（参 

见表 1.3) 来举例说明，目的是要从或多或少的随机字母序 
列产生某条有意义的信息。为此，把一组 JV 个随机序列输入计 
算机，并编写 程序： 

u ) 每一序列，当它到了规定的(平均）寿命后，就从计算机 
的存贮中抹掉， 

(2) 对每一条以特征速率从存贮申出现的序列进行复制，并 
且 

(3) 以每个符号取代的选定平均速率，在复制的拷災中引入 
防机误差 u 

CO 以及 C 2) 的平均速率以如下方式 匹配： 语句的 N 个拷贝 
的稳定显示保留在存贮器中，每条语句都有一定的寿命。因此， 
任何在博奕期间获得的信息，都只有逋过所出现的序列进行忠 
实复制才能得到保持 a 另一方面，信息的获得，必定是来自对 
各种突变体序列按其意义所进行的选择性评价，或最好说是按 
其与任一意义或多或少密切的关系所进行的选择性评价。这种 
评价要受到序列所固有的依赖于与意义有关的顺序性质的作 
用，从而影响到它们的复制和 t 或）消去的速率，这正如选择价 
值所表达的。 

表 

语句的自我纠正是进化博奕的结杲，在本表中举例说明这一点。 

设定目标语句为： 
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TAKE ADVANTAGE OF MISTAKE 

选用这条语句，是闲为它提供了关于进化机制的 w 选择优势”信息 》 无论何时 
在单词之中引人了功能联接（正如第二部分所要实施的)，其持定形式就允许某神 
循环封闭。 

运用一种砑，其中毎一字母 C 和词距)都由&个一组的二元符号来表示，其信息 
置为 L =125 比特，即可有 4 X 1( T 坤选择 * 这个数把仅仅是禺热出现的信息排除在 
外*本表中显示的一定世代的字母序列，巳当作存贮在计算机中的序列总群体的 
代表而予以取样， 

起始 序列： BAK GEVLNT GUPIF LESTKKM 
字符品质 U , 995 
每比特选择优势 ： 10 


第 1 代 ， RAK GEVNNT GUPQF KESTKKM 
第5 代 ： NAK AEZ * NS GEPOF MESTMKU 
第 10代 ： VAKF ADVINT . GE OF MISDIKE 
第 16 代 ： TAKE ADVANTAGE OF MISTAKE 

c 目标迗到） 

第 1 个例子表明，在接近临界值1一5岛1/&时<7 1 „=12&，相应于互 (?1 =0 + 902)， 
进化是十分有效的。从某个随胡.的字母序列出发，对于任何在 OA 95 和 0.990 之间 
的3值，通常在 2 CK ±6) 代之内达到目标语句。如果对于一定的世:代，比较各种 t 
值的进化进步，这种有效性在接近周值时甚至更力 明显： 


起始序列 ： BAK GEVLNT GUPIF LESTKKM 
每比特选择优势：10 



n 代以后的最好序列 

错误奴 

0,999 

LAKD AEV , NTAGU AF KISTQKM 

9 

0.995 

TAKE ADVINT GH OF MISTAKE 

2 

0.990 

TAKEBADVTNTAGE OF MISXAKE 

3 

0.985 

VATA ADBKMD 1 DHOD ? CSYBKE 

18 


对于发现: T 信息溃骹有类似行为。在误差率 （1— 夺™)—艿时， 
每比待选择优势 2. 5相 应的心 值约为5。在这些条件下，信息不再稳定。不过，对 
T 小的选择价值(如在本例中 ）， 信息的潢狀 C 或积累）是一个相对 绂慊的 过程， 


起始序列： 

字符品质 

每比特选择优势： 2,5 
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世代数 最奸语句 

TAKE ADVANTAGE OF MISTAKE 
TAKF 1 DYAtTAGE OF MISTAKE 
TALF ADVALTACE OF MISTAKI 
DAKB ADUAVEAGB OF MJUTAKE 
TAKE ADYONTQCU OF MFSTlME 
TAKES? VAJLTAGT LV MISTIKE 

对于的 T1 代： 

7AMEBADTIM0ACFHQHBA! STBMF 18 

把最后两行 ( 都是 71 代 1 加以比较丧明，在误差率为 3 匁 ^ = 0.97) 时，偾散抉 

对另一个（每比特选择优势 =10) 的例子，在 ^ >=0.985 时还不会超过阈值； 
所以，如下丽所见，信息是稳定的，此时过程是从正确语句开始的 * 

起始语句 ： TAKE ADVANTAGE OF MISTAKE 
字符品质互0 .935 
每比特选 择忧势 ：10 


1 

5 

10 

20 

40 

71 



n 代 

( 打印出 s 条代表语句） 

TAKE ADVANTAGE OF MISTAKE 
TAKE ADVANTAGIPOF MISTAKE 
TAKE ADVANTAGE OF MISTAKE 
TBKE ! DVANTAGE OF MISTAKE 
SAKE ADVANTAGE OF MGSTAME 
TAOE ADVATSTV/VGE OP MISTAKE 
TAKE ADVAVTAGE OF MISTAKE 
TAKE .DVANTAGE OF MISTAKE 



在自然选择中，进化的目标总是这种基因型，它代表了具 
有最优选择价値的表现型 & 而表现型影晌到评价 & 表现型是特 
定个体的物理和化学性质，这些性质在群体内竞争者的平均水 
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平上，与基因型的复制速率、品质和寿命有关，类似地，在我 
们的心理记忆中，能够把任一宇母序列与联系着其意义的复制 
价值结合起来^从而运用想象，在博奕中我们可 以对任 — f ? 
列，按其与意义的联系进行 评价。 当然，计算机只有通过特定 
的程序才能做到这一点，此种程序中进化的语句要与一条或二 
条可能的自标语句进行比较。 

那么，让我们假定，每一序列以某种速率被复制，此速率 
、依赖于符号的数目，这些符号在它们的位置上与 C 有意义的）卧 
标语句的符号相一致。运用二元编码，我们或许可以明确表示， 
每一位向目标接近一点，我们按某个系数提高复制速率> 而每 
一位远离自标一点，则相应地便复制速率减速。 

木过，必须预先输入计算机的关于可能的目标语句的信 I !、， 
除了把某个有用的方案提供给计算机以外，就再没有其他用处 
了。容易把评价程序做得更为高级，使之更接近我们的思维对 
“意义”的评价，直到能够完全不必预先设定最终所要达到的特 
定3标。然而，在我们很好地定义了内在的分予进化评价程序 
以后（演示 tlWA 分子进化的博奕模型提供了一个例 子）， 对于例 
示阈槙关系的物理意义来说，这呰模拟的机荆细节就不那么® 
要了。依据表1-3,可以把计算机实验的结果总结如下： 

对于髙品质的符号复制，例如，当100比特的语句的每符号 
平均误差率1 一 即使有大的值即具有大的选择优势， 
进化的进步仍是很慢的。如果选取与 Va 有同样數童级的平均 
误差率 （1 …心 X 例如，对于100比特，糾），可以:取得最大 
进歩。 1 

对于充分大的〜值（>3),则目标语句可在若千世代灼获 
得，此世代数对应于目标序列和起始 C 或多或少随杌的)序列之 
间进化距离的数量级（例如100代）^不过，一旦超过了 1 一 U 二 



Im ^ /^的 阈值，无论将每个比特的选择优势选得多么大，都不 
可能获得更多的信息。如果从接近正确的语句出发，序列就会 
溃散成为一堆宇母的随机混合物，而不会进化为无误差拷贝。阈 
值是很明确的，伹是溃>散速率在靠近阗值处发生变，，除非〜 
这个参数非常接近于单<位值，否则阈值与〜值的关系不大。优 
势〜可从相对优势来计算，计算时还需要一些关于误差分布（与 
相应的最优拷贝有关)的知识，这神分布当然取决于选择优势的 
大小。计算机实验结果十分类似于预期的误差分布，在接近临 
界值1 一 1 = 即处，它产生了一个最优拷贝的几乎 

相同的代表、全部单错拷贝 C 相对于最优拷贝而言）以及全部多 
错拷贝 C 在其分布中又主要是双错拷贝，拷贝数随误差增多而表 
现强烈减少的趋势） * 对于较小的选择优势（倒如 
3)，这种情况向有利于误差拷贝的方向漂移，而不利于（相对 
的）最优拷贝，在 = l 时，最优拷员数已不到总数的10嗨。 

1*4.2 噬菌体的实验研究 

这种博奕，人们如果领会了其铕果，它就是相当平常的，它 
相应地出现在自然界中，决定了在前细胞和细胞的自组织的各 
9水平上所获得的信息 。一个 几乎完全类似于上述博奕的实 
设, 已经由魏斯曼及其同事们用喵菌体实现了。 

通过定位诱变> 已产生出此神唑菌体基因组的一种误差拷 
贝。方法是：在试管内合成负链噬菌体 RNA > 它在5/端 g 39 号位 
有诱变的碱基模拟物 N 4 羟基 CMP ， 以代替原先的核 f ^ UMP 。 
以这条链作为模板，运用 Q /3 复制酶，便能获得感染的正链，正 
链卞 3' 端的40号位相应于负链中 Y 端的39号位，正链中的这个 

落在外作用子区域一一碱基 A 被 G 取代了。大肠杆菌原生质 
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球就会被这种突变芷链感染，产生出完整的突变噬菌体微粒，这 
能从单噬菌体斑回收到。在体内&肠杆菌由完整的噬菌体微 
粒的感染）以及在试管内（运用 Q 0 复制酶对分离 HNA 链的速率 
进行研究）的系列试验中，可以测定包括其随体分布的野生型 
和 突变体 4 0的 g 制速率参数,把指纹图谱和序列分析铕合起来， 
运用于相继的世代，从而揭示出在突变群体中的变化是由于生 
成了回复突变体。用野生型和突变体的不同起始序列进行的研 
究揭眾， 自然 选择包括了一种优势个体和突变体分布之间的竞 
争。定量的估算表明，价值依赖于時定的选择优势以及突变体 
群体的分布参数。与此特定的突变体相比，野生型 M 示 m 某神 
选择优势: 

# 野生型一 1^ 突变体 口 2 到 4 

同时，估计取代速率约为 
1 一 x 10 4 

值以回复突变体形成的速率为基础，因此适用于特定（互补） 
取代： 

分别为 G — A 或 C^U 

依据 （20) 式，正链和负链的品质因子对复制精确度具有相 
等的贡献。因此，和取代也是等价的。它们可能与 
A -^ G 和 U — C 取代没有太大的差别，其主要原因在于 GU 和 UG 相 
互作用的变位相似性。 

因为复制酶要求樓板伸展，以便于与活性部位结合，所以 
g 值不会更多地依赖模板区域的二级或三 I 结构。’在试管内对 
QJ 3- RNA 的中变体的研究中，所得到的 C — U 取代的速率值与上 
述值相吻合。嚓呤—嘧啶和嘧啶―嗛呤取代似乎很少出现，因 
此实质上对§的大小无彤响。 

测定心要困难一些，因为它依赖于的大小。首先应该 
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注意到，修饰外作用子区域对复制速率有相当大的影响， n h 
不影响噬菌体 rna 对任何蛋白质编码西格尔曼最先强调，嗌 
繭体 RNA 分子的奉坪季 [性质 对于复制和选择的机制具有重要意 
义。上面报 道的〜 + 值，指的是某恃定的突变体及其随体。其他 
突变体也许会以不同方式影响 CW - RNA 的三级结构，从而表现 
出不同的复制速率 0 而且，在内作用子区域的突变也许是致命 
的，因此对宏毫无贡献 & 如果我们考虑代表了大部分突变的 
測量值，那么我们所获得对于某个最太信息量的值，只会稍火 
于啪越因组的实际大小，此 QJ 5 基因组中包含约4500个核苷酸。 
人们也许会对这种髙度吻合有几分怀疑，我们也已提出对此持 
一定的保留。不过，它们主要涉及到〜值，它仅仅作为对数项 
加入进来。更大的〜值仍将对 VVu 产生出可接受的极限，因此， 
所获得的这个值也许最终并不远离现实。由魏斯曼及其同事实 
现的另一组实验表明，野生型分布中存在蕎相对少的一部分标 
准噬菌体。这呰数据表明，并且实际的核苷酸数的 
确非常接近阈值7_^[参见 C 18) 式 : U 

在米尔斯和西格尔曼等人的 进化实 验中所运用的中喪体， 
仅由218个核膂被组成，因此不象那样能很好地适应环 
境变化。当然，它是优化地适应了“标准反应混合物”的特殊环 
境，这是试管实验中所具有的 C 这不要求 RNA 微粒被感染）。不 
过，它对环境变化的反应是相当慢的，例如对加入复制柿制剂 
乙基溴化物的反应。经历了20次转移后获得的突变体，每一个 
可以有十万倍的放大率，与中变体的野生型相比仅仅有3个蝥 
置不同，从而在新环境中显示出比较小的选择优势。；馒响应_ 
原因在于，平均卑字符品质为0 ■ 刖 5 的 2 1 S 个核苷酸产生出的<? 
値接近1，并导致了野生型序列，它们非常忠实地得到复制，在 
它们的误筘分布中始终只有少置突变体（忘10唤 
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从理讼方面看，这些研究中令人注目的结果并不是阈值关 
系（如不等式）得到满足。因为导出此关系时，是以相当一般的 
逻辑推论为基础的，所以，任何大的偏差都将意昧着我扪对达 
尔文系统的理解有重大概念错误。任何此种_差，其原因不是 
无足轻重的，因为我们对于象噬菌体这样一种“淸晰”系统的 
分子自笈制机制已有了很好的了解。真正惊人的结果是，实际 
的 y 值不仅保持在之下，而 i 事实上非常接近阈值。核苷 
酸数可能已被％号品质5以外的一些因子轻而易举地加以限 
制，由此产生出远低于阈值的7值，这个阈值容许重复积累信 
息& 

所以，我们只好得出结诜，这些 RNA 噬菌体在其进化期间， 
的确致力于积累起尽可能多的信息，并在其基因组中利用了外 
作用子的、但表现型上是活跃的区域。这秭事实并不棑睁：在 
其他 （例 如人为的）条件下，象上述的中变体那种很小的 RNA 分 
子能在竞争中获胜，或者，在不同的自然环境下，存在着也是 
很小的能发育生长的噬菌体。更为重要的是要认识到，自然界 
不存在基因组中含有多于约 10000 核苷酸的〔单链） RNA 噬菌体。 
这意味着， RNA 复制的酶机制，尤其是对于碱基 A 和 G 或 U 和 C 
的识别力，已达到了它的最优状况，不可能再进一步有所改进 
了。对于任何里链 RNA ， 要能誃可复制地保持多于与1000到 
10000个核苷酸的数量级相当的信息量 （ 精确的数宇取决于心 
值），是不可能的。 

当然，按照化学标准，还可以存在更大的分子，但是它们 
没有进化价值。而且，正如 （20) 式表明的，正链和负链都必须 
瀹足 奋选择的保持信息的条件，尽管其中只有一条链霈要携带 
由宿主机制翻译的遗传信息。这些结论只可应用于 A 分子 
在复制时期充当单链模板，对此已有人提出了如圈所示的 
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m l-li RNA 嚅菌休中的 a « 两环汙改单链 RNA 单元 ，它们具有彼用作 表现窀 

目标的髙度专一的二级孔二级结构，在正.负链之间形成完全的或部分 
的复式（茚分别是所谓的霍夫施奈徳或富兰克林配对），受到新合成链的 
紧靠着内部折蚕的阻止。西格尔殳及其同事运用噬菌体 Q ^3 的一种中变 
体，能够证明由形成茇式导致的抑制效应。单链复制的棊础在于，复制 
梅与正链负链二者之间有某种有效的相互作用，要求三级结柯中那些对 
表现型是重要的 JK 域有某种对称性* 


1.4.3 DNA 复制」 

对于双链分子，特别是 DNA 分子，情况大不一样。它们一 
般以双链的单元进行复制，也就是说，至少在唯象的意义上（哪 
怕传递指令的基础也是核苷酸的互补性），它们可被看作真正的 
制。 

让我们把己认识到的这种双链 DNA 分子复制的知识简荽 
总结如下 C 参见图 1-12): 

(1) 复制是一种半保守过程。在复制中， DNA 螈旋的双链 
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明 1-12 ksehsfa 的半保守复制这是一个极其复杂的过程，它包括了许多反 
应和控制歩骤，图中$意了其中的玆重要步骤•两条子链沿方向上 
聚合起来.母代双蟪旋的解旋通过一种舾旋蛋白质 ( U ) 来实现。新片段 
的含成由 RNA 引物引起，引物是在酶系统 C I )的帮助下形成的，它后来 
又大概是在聚合酶的核魬酶功能作用下永 解了。 人们认为，链伸长 
到具有 1000 到 2000 个核苷醆的片段，，主要是借助聚合酶 m 复合物 
(巧“来实现的^那些新生的所谓丙崎片段，必须由连接酶 a 〕 连接在一 
起.在片段的 V 瑞错误配对的核苷酸(且仅仅是这类梭苷鹸），受到 
核酸外切海功能的作用，核酸外切酶很可能是聚合晦 I 复合物(巧 ），其活 
动主要与空腺填充和修补有关。诸如由#43^核酸外切酶作用下的修补 
(通过它可以移去整个 t » NA 片段〕等其他特征，没有包括在这个系统 
中，因力它们对于新链的合成也许不那么重要， 


中的每一条都被复制，从而导致两条 C 基本上一致的）螺旋，每 
—条螺旋中都包含一条母链。 

(2) 复制从某个确定的生长点开始，可在该链的两个方向 
进行。借助于所谓的解旋蛋白质，使得双链解开。其中一些已 
被分离出来并经鉴别。它们上千倍地提髙了解旋速率，从而带 
来比较快的复制分叉运动同时，有必要把分子在某些部分解 
旋时所引起的扭力矩释放掉。这意味着，由核酸内切酶和连接 
酶来实现的链的断裂和修复机制中，会允许链段围绕着磷酸二 
酯键作居间旋转。 




(3) 两条链 的奴制 ，用核苷酸残基沿 7 —3' 方向进行 。 DNA 
聚合酶只能以这种独特的取向方式利用单体，这不可能相伴地 
发生在两条 链上彳 分辨力约为100 A 的电子显微术已经揭示出， 
单链区域只存在于电长分叉的一侧，从而提示，只有取得了较 
大的伸展即满足铲 一 3 ' 的进展之后， 另 一条链才合成完毕。 

( O 复制以不连 续短脉 冲的形式出现。在原核生物中，在 
•-次脉冲中产生的片段长度约为1000到2000个核苷酸。它们是 
由生成引物而发动起来的，极小的 RNA 碎片充当了这种引物。以 
后，沿着这二条链进行着的的复制片段，在复制分叉的后 
面由连接酶将其封接起來。 

( S ) DNA 复制中所需要的各种功能，已由分离出各种特殊 
的酶并揭示它们的活性而得到了证实 & 特别是我们已鉴定了的 
a 几种聚合酶复合物（ I 、 n 和 M )， 它们包含了聚合功能以及几 
种链分解功能。在此特别有趣的是，聚合酶具有 Y — r 核酸外 
切酸活性。它可以在生长链的 V 端优尭切除非喊基配对核苷酸。 
由于链生长仅仅出现在— 方向上，廚以这种核酸外切酶功 
能可以校对新合+成链的片段。它的优化活性大约为聚合功能活 
性的2%。须把核酸外切酶与 5'—3 /核酸 外切酶区别开 
来，后者也是聚合酶 I 复合物的一部分， S 很可能包含在 
切割修复巾。它仅仅在端起作用，并在碱基配对 K 使得二酯 
键断裂，很可飴便得5/端上脱落掉多至10个残基。.因此，：它 iif 
以除去一小段低聚核苷酸，而校对的酶只在生长链的末 
端、除去单个非碱基配对的核苷酸。 ^ 

现在我们可以就 RNA 和 DNA 复制之间的重要差异作出结 
论，这种差异可以用两种机制的平均符号品质因子来表示。在 
£ WA 复制中，信息转移的精确性必须在连续的聚合作用中建立 
起來。然 iffiRJV A 复制遄解决了这个问题，它显然取得了在0,9990 
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到 G .9 S 99 之间的某个治限值大致说糸，任何连续的 DNA 聚 
合机制也应达到同样的精确度。 

试管试验表明，突变体细菌噬菌体 DNA 聚合酶缺乏 
桉煦外切酿活性，这种酶还相对频繁地出现误差，大约每1000 
个核背酸 1 ^出现1个。对于纯的抓纟⑽ myoWtmosis 病毒 DNA 聚 
合酶，已报道了类似的结果。不过，也发现了较低的误差率 & 例 
如， 对比较小的、缺乏校对_酸外切酶活性的真核细胞 CWA 聚 
合酶所进行研究的结果表明 i 它所产生的误整率要比上述情况 
中低一个数量级（即0 . 1 0，2苽 ） „ 

C 在原梭细砲中） DNA 聚合时出现的长为 10 G 0 到加00个核苷 
酸的 DNA 片段，也 7- 拒直接与聚合酶功能的有限精度有关。显 
然，聚合酶不容易把由其自己产生的错误配对的末端伸展开，在 
没冇核酸外切酶的情况下也己观察到这种琬象。另一方面，如 
果存在 V >5' 核酸外切酶，它将识别此种错误配对，并切除错 
误桉评酸。没有理山去假定：此阶段 k 最佳分辨能力大 大不同 
于聚合中的最佳分辨能力。所以，校对又可以（最优地）把误差 
率减少另外3个数景级 3 另一方面，对误差的纠正不能拖延到 
任何后面的阶段，亦即不能在双链已经完成后才瑪行。尽管的 
确存在着运用核酸酶活性的修复系统，但是它彳门不可能 
确定两链中是哪一链含冇不正确配对的错误配对成员。更详细 
的动态校对机劁已提出来了，并得到 Y 实验检验。 

因此， 我们苟 以得出 结论： A 复制的最优平均符号品质 
达到了 0.9999 ⑽甚至更高，从而允许积累起相当于100万到1000 
万个核苷齩的信息（这取决于〜的大小）。这令人满意迆注意到， 
这个数与已知的原梭细胞中的基因组的大小（例如大肠杆菌* 
4 xlG fi 个碱基对）吻合。而且，对于任何个侔来说都完全不必达 
到这个板限他约柬诸如在 DNA 嗤菌体中的包装耍求等等 ， r; f 
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3 1 1 J 宪整的双链 DNA 中可检出课楚的蹟传霣租原先提出这个槙型是为 

_ 了解释交换机制。它也可以适用于误差校正 B 符号 ■ 系指遗传上正确的 
核苷敢，0指有错溧的核苷敢。因此，无论渉及到4种核苷酸中的哪一种， 
1总美 代表了 正确的互补配对， t 代表了错误的(非亙补的)配对， S 也 
表示了互补 f 旦锚误的核苷酸对。假定链的断 □ 是错误&对所引起的【第 
II 阶段 >* 那么，在一半情况中，核鲅外切酶的作用将校正诶 
尨：(第 ni 阶 ¥): 而另外的一半情况中，是错误的核苷酸将自我 
互补： 不过， 不正确的(尽管是互朴的）配对，并不是不变地处 
于某个简单的務复机制中■■与正确拷贝的重组（第 v[、 VII 阶段）将恢复原 
先的情形（第 I 和 vm 阶段），其中4个同源位置中，以有一个位置由不 it : 
萌的故苷酸占据 * 所以，重复此程序可以导致乎稳地减少误差，而不是 
使误差不可逆地阂定在 so ^ a 这个系统指出，交換与完整的链中的俭 
■ 査误差相联系 • 此系统能够在 DNA 聚合_的巳知功能的基础上来加以 
理解，这并不排除艿他间定的、胡至赴页有效的机制，要完 耦地 邪解犄 
规性 R 题,^考虑到无件 繁殖过 岛并耍求有比现在更详尽的关于此种 
机制的知识《 
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能限制一个基因组的实际大小。正如对于 RNA 噬菌体那样，低 
于阈值的任何中等大小的基因组都是可能观察到的 D 

—个原 核细胞的遗传信息量有一上限^正如任何超出个 
核苷酸的单链信息容量的范围，需要具备 新的双 链模板和校对 
酶 机制；由原桉 DNA 复劁机制确立的约 10 7 个桉 苷鲮的 新限度 
是不能被 超过的 ，除 非可以利用另一神进一步减少误差 的机制 & 
这神机制即遗传重组，它是自然界在原核水平上产生的。然而， 
使它完善起来从而把单 个个体 的遣传 信息董 提高到另一个范 
围，却耗去 了洸〜 30亿年 之久。 

被一切真核细胞所利 m 的基因重组过程，要求两个等位基 
因在其同塬位置上被识别。由于酶促复制的误差率对于每 
个核苷酸为低于10- 6 ,所以，未校正的错误是非常稀少的，并 
在两个等位基因的 4 个等价位置中不岢能有一个以上的未经校 
正的错误 & 因此，对于重组物中的那些误差，嘟怕原先是以完 
整双旋出现的，也还有更多的机会去认出并校正它扪。图 1-13 
描述了一种可能的系统。不过，对于重组机制，我们知之甚少， 
也不清楚在进一步减少误差率的过程中经历了多少步骤 & 事实 
上，正如对进化树分析所揭示的，误差率巨学减少，这对于扩 
展遗传信息容量，并一直扩展到人的水平^说，它是一个重要 
的前提 


h 4 * 4 最初的复制单元 

力了讨论生物信息的起源，我们必须从进化尺度的另一端 
出发，并对那呰导致最初可复制的遗传结构迹行分析。核苷酸 
所固有的物理性质影响辨别互补梭昔酸与非互补梭苷酸，其品 
庳因子3不超过 0.90 至0,09,在 对低聚 梭苷酸中的协同相互 
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作 用的速 度和乎衡的研究基础上所进行的更详细的分析，已在 
其他地方有所报道。为了根据已知的自由能之差别来区别互补 
的和非互补的碱基配对，作为环境因子的、具有催化活性而又 
不受约束的丰富的蛋白质也许会有所帮助。不过，未受约束的 
蛋白质前体在一些情况下有利于互补相互作用，而在另一些情 
况下则有利于非互补相互作吊。其中任何一种胜过另一种，都 
只能限于各种配对相互作用自由能的差别之中。互补配对相互 
作用的任何强化，就会要求那些有利于这种相互作用的特殊的 
酶有某神收敛进化。为了达到这一目的，那些癣自己必须成为 
自复制系统的一部分，这种自复制系统反过来又要求某种翻译 
机制的逬化0 ' 

具有稳定信息董的最初自复制核酸结构——其最优3值在 
0*90 到 G . 99之间——是类 tKNA 分子。然而，对于任何坷复制 
的翻译系统，所需要的信息量至少要大一个数置级。正如我们 
对 RNA 噬菌体复制进行分析所了解到的，只有非常适应了的复 
制麻才能满足这种要求，但若无某种完善的翻译机制的帮肋，就 
不可能进化到这种程度。我们今夭所遇到的这些噬菌体，是以 
坷科用这种机制为基础的进化的后期产物，要是没有这种机制， 
自然界就不会使一个核酸分子积累起那么多信息量。因此，在 
类 tftNA 结构层次上，核酸的进化有某种障碍，这种障碍类似于 
那呰我们在进化的后期阶段发现的障碍 * 因此，为扩大信息容 
遺就要有某种新机制 & 

于是，类 tRNA 或其前体似乎是“最古老的”复制单元，它 
们开始积累信息，并且被选作拟种即有相同基本结构的变异体 

第一个要求是水解的稳定性。已由类似于 4.1 中所描述的博 
奕模型表明，现在已知的出&\的二级（和三级）结构 C 参见阌 
1〜 14), 是这种需求的直接进化结果。而且，这种结构的对称性 
■ * 




m 1-14 功能 RNA 分子的对称性这里以 tRNAPi 为例，这种对称庳有叻子 

专门适应_的梅促单链复制。对称结构的正链和员链由普通的我现型符 
征来因别 a 尽管现籽存叽体中类出 NA 是革因型编码的，但是它们的对 
称性也许仍然反映了单链 RNA 复制机制的原型，对此，正链和负链同 
样重要。这种对称命构在二级结树中最为明、显 （a), 但相应地也在三级 
结构中有所衷现 （b) fl 

反映了它的复制机制的最优化，按照 （20) 式，这意昧着在此机 
袖 J 中正链和负链的行为是相当的，从而产生出最优性能9在 
RNAM 菌体的水平上，尤其是对于被选作在体外复制方面表现 
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田 i - i 5 a 格尔曼的 Q ^ itNA (正链）的中 变体的 "花对称性要求不那么 

重 要了， 信息在此是由基因型规定的，基因型通过标准化的聚合机制加 
以复制+只是为丫其表现型信息才选择政齒体&3的中变休，其中展示了 
—种被 0 J 3 ^制酶所识别的最优苣标结构,_正链和负链都必定继承这种 
性质。在此“花瓣 "模 型中，结构对称性舞十分阴显的，尽管这种排列很 
可能并不代表自然的店性分子结构+按^阁 1-11 所示的单链复制的力学 
条件，一个在合成屮允许中间链段折*的模型应该是具有优势的 * 

型上最有效的变异体，也有这种对称性，否则它们就不会携带 
遗传信息（图 

1-4.5 对超循环的需要 


本文的目的就在于要表明，首先，分子进化中的突破必定 
是由几种自复制单元整合成协同系统所带来的；其&，能够进 
行这种整合的机制只能由起循坏这类机制提供。这个结论又可 


* 5 S * 



以基于以下论据从逻辑推理得出 t 

最初复制单元的信息量被限制在 K 100 个核苷酸的范 
围内。为了构造翻译系统，要求若千个那种$能相似、专一性 
相异的单元。这种系统也许是从一钟拟神中出现的，但是与之 
相当的伙伴应当词时进化。既不能把它们联接成一个更大的复 
制单元（因为存在误差阈 ）； 也不可能由隔离作用来做到这一 
点，因为在分隔区间中的相当的自复制单元之间存在激烈的竞 
争。这种过程倒要求在所有自复制单元之中有功能联接，这可 
由如下品质来 区别： 

CD 此种联接必须仍然允许每一自复制单元与其错误拷贝 
进行竞争，否则这些单元就不能保持其信息。 

C 2) 此种联接必须“切断”在那搜自复制单元之间的竞争， 
那些单元应该整合成某稗新的功能系统，并且在它们中间有协 
同作用。 ^ 

(3) 于是整合的功能系统必须能够有利地与任何其他效率 
较低的系统或单元进行竞争。 

只有自复制单元循环联接起来,才能够满足这3个要求，或 
者换言之，在自主的自复制单元本质之中的功能联接，必须具 
有自我增进的循环本性，否则它们的总信息董不可能可复制迪 
加以保持。从而超循环组织对于具有较大信氧量的整合自复制 
系统的聚集过程，看来是一个必要的前提，这正是翻译的起源 
所要求的。这种结论性的说法，即是后面对于已联接起来的系 
统逬行更详细分折所要表明的东西 P 

如果我们问道：“趄循环的特殊之处是什么？”那么答案就 
是：“它们是在组织的更高一级层次上的达尔文系统的类 似物， 
达尔文行为被看作是产生信息的基础^它的前提在于，自复制 
符号整合成自复制单元，自复制单元能够便自己稳定化以抵制 



误差的积累。对于选择上稳定的自复制单无整舍成更高级的组 
织形式，以复制出选择上稳定的行为，也有与上述相同的要求 9 
只有此种循环联择——等价于在这个水平上加强自催化，才能 
满足上述要求 P 、 

表1-4总结了第4节的结果，它显汞了达尔文系统中的一拽 
基本的信息存贮阶段，而达尔文系统则被复制 jYj 各种存贮机制 
所促进。 

对于讨论从单分予连续地进化成为整合的细胞系统的模 
型，这 強表也 将是有用的，正如第三部分所表明的那 样。。 


表达尔文系统中的信息存贮的基本阶段 


字符谔差卑 

i 优势. 1 
〜 . 

最大字符蜇 

分子机制以及 
生物学例子 

5 X 10 -1 

! 2 

U 

无酶复制， tRNA 前体 t 


20 

60 

v =80 


! 200 

106 


5 X 10~ 4 

i 

2 

1386 

借助专一复制酶的单链 RNA 


20 

5991 

复制，暱输 Qji V 二4500 


200 

ICfeST 


MEBSm 

2 

O . TxlO 8 1 

借助聚含»_促的 DNA 复制， 

■ 1 

20 

3.0 XlO e . 

包括由核嘩外切海校对女旸杆 

1 

200 

1 

5.3 X 10' .j 

菌， v ^ ixlO 6 



0.7 x 10 s 

在裔成细胞中的 DNA 复制和 


20 

3.0 X 10 3 

重组，脊椎动物 （ A 乂 v ^ 3 Xl & 

- 

2 G 0 

3.3 X 10， 



a . 非胺化的 RNA 复制从未满意地观察到，不过，表面催化或者由非专一适 
应的类蛋自（福克斯提出的〕的催化，可以包括相应于表中所列的误差率的值 * 













抽象的 超#球 


K 扑方法被用来描述一类特殊的自复制反应网络:超循环。铕 
_果表明，趄循环的性质足以稳定地整合那些包含在若千个 
自复制单元内的信息。对 e 些催化网络的研究结果表明，超循环 
组织是保持信息稳定性，并促使其继续进化的一个必要前提。本 
文中所运用的技术尽管为教学家们所熟悉，但是为了使得非数 
学家们也能接受这种逻辑论证，在论述时就要详细—些。 


2.1 具体的问题 

- r c - if. 

#超循环三部曲的第^部分中，已就分子水平上的达尔文系 
统得到了一些基本的结论，这可概括如下： 

1- 选择和进也的对象是拟种，拟种由（基因水平上>有密 
切关系的 复制单 元的某种分布构成，此分布® t 在相应于最大 
选择价值的表现型拷贝（或一组简井拷贝）的周围。 V 

2 . 以每复制单元的符号（核苷酸〉数表示的这种主导拷贝 

■ ■ ■ . ■ 

的信息量，被限制在>^<^一，式中〜（>1)是该主导拷贝 

1 — 沒 rti 
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的优势，即对于分布的其余部分的平均选择优势 ，‘是 平均輝 
号复制品质。超过这个信息量阈值，将导致某种错误突变，即由 
于错误的遂渐积累而导_:信息的溃散1 

3. 要达到数千核苷^的稳定信息董，必须有高度进化了的 
酶复制机构 a 这样的信息量，对于编码诸如现存的 RNA 噬菌体 
中那样的几种蛋白质分子 * 是正好够用了。核酸中所固有的物 
理性质，允许可复制地积累起不多于50到 10 G 个核苷酸的信息。 

基于以下论据，即认为诸如合适的催化表面或者甚至有类 
蛋白酶前体那样的环境因素可以大大改变那些数目，则可对上 
述3条陈述中的最后一条提出疑问。事实上，所给出的数字是 
从平衡态数据推导出来的，亦即从（协同的）互补核苷酸对宁非 
互补核苷酸的相互作用自由能推导出来的 e 然而，我们仍然要 
考虑它们，要在自然界中实际上达到这种上限，只有存在合适 
的催化剂时或者通过退化处理才可能实现。由无梅模板诱导聚 
合实验得到的结果数字相当小。另一方面，环境的催化剂 I 除非 
它们自己成为选择上优化的系统之一部分，杏则就不可能产生 
m 过乎衡态数据的符号辨识精确度。除了通过逐步的选择优化 
作用，决不会故意偏爱有功能优势的相互 作用而 超过苑功能优 
势的相互作用。噬菌体基因组可能以单链 mvA 分子的形式进化， 
原因仅在于宿主细胞提供了相当先进的复制和翻译机构。它们 
是后细胞的进化产物，两不是前细胞的进化产物。正是它们的 
基因组所具有那么大的信息量是_译起派时所需要的，这就是 
与一组鮮有关的可复制的信息，这一组酶可以启动某个原始的 
翻译机构。因此从第一部分得到的最根本的绪论是 t 开始翻译 
时要求把若千个自复制单元整合成某种协词系统，为建立翻译 
和复制机构提供充分的信息量。只有这种整合的机构，才能进 
…歩增加精确度，从而允许相应增大信息量。 

• • 



与归结到一个被的阈值关系所禁止的大的复制单元上 
去不同，人们是如何设想竞争性分子的某种整合作用呢？（注 
意，那些将被整合的单元必须保持对其突变体的竞争，以能继 
续进化，并不丢失其特定的信息。）让我们扼要地考察 s 种诃能 
的选择 f 

1 . 养脊。在没有稳定化相互作用时，只有属于相同拟种的 
个体， 自发制 单元才能稳定互容。拟种分布能够很好璁为协同 
系统进化提供冇利的起姶 条件。 木过，它却不利于功能特征的 
进化。稳定拟种的耦合只由基因水平上的亲系关系来支配，这 
往拄与功能需求不一致。所需要的是一组在攀水平上互补 
的选择上等价的基因型。这种拟种分布不能些选择标 
准。 

2. 隔离作用。把达尔文系邊封闭在一个分隔间中，也无助 
» ■ ■ + 

于解决这个问题。空间隔离的主要结果是加强了竞争，.原因在 
于限制了生活空间和代谢供给 & 因跎，一个分痛间将只能进一 
步稳定某个给定的有选择优势的拟种；它将不利于其他伙伴的 
进化，按照功能标准，那些伙伴是与此拟种相当的，这神进化 
要求协同单元在基因水平上有趋异作用。然而，对于一个通过 
功能连接而确立了稳定协同作用的系统 C 参见第三部分)，一个 
分隔间却可以对它提供优势。当然，象今天活细胞那样的更为 
髙级的分痛间，仅由每个复制亚单元的一个(或几个)拷 M 与复 
制整个分隔间的机构一起构成，它彳 h 要求符号品质如，符合 Vm * 
关系这个〜是适合于总信息暈的。换言之，它们与一个完全连 
接起来的单元服从相同的限度 。I 

3 . 芍哮荜 m 。 它们或是提供了复制的相互催化增强作用， 
或是提供了^神结构稳定化作用，从 is 影响功能上协同的那些 
伙伴的选择。对这祥的连接进行更为深入的考察，是本文的主 
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让我们进行在第一部分中引入的 计算机 博奕，.以助我们的 
直觉认识。博奕第一部分的目的在于揭示出需要使符号复制品 
质适合于被复制语句的信息暈。在第2部分我们假定：平均品质 
因子4不足以使整条语句以复制单元形式进行稳定复制，但 
足以使得象单词那样小的复制单元进行稳复制。它与早期进 
化的自然状况有关，在此核苷酸应有的物理力也许已经充分满 
足稳定的类 t 只况 A 分子{:=单词）的进化，但不允许构造起哪怕是 
原始的翻译器 （= 整条有意义的”语句）。相应.地，所编的计算 
机程序正好可复制出这样的单词，它们使用的误差率足以抵制 
误差积累而保证其稳定性。把厚先的博奕改变一下，让我试着 
去建立个词的一种简单共存 U 为达此目的，我们赋予语句中所 
有正确的词以相同的选择价值，而任何词中的一个错误相对于 
迮确的词来说是不科的，它们相差一个给定因子 （每 比特）跟以 
前一样，词可以进行复制，其总数限制为 N 个拷贝。这种新的 
博奕与原先的博奕不同之烛在于，单个词现在是作为独立的踅 
制单元在起作用。表 1-5 显示了一些典型的结果;尽管所有的词 
具 有拊同 的选择价值并能处于优势地位与其错误拷贝竞争，但 
总体上语句是不稳定时。 4 个词中只有1个能嬴彳尋竞争，但是无 
法预见这4个词中哪一个词实际上将贏得竞争。人们可以用同 
义反复，、即“生存者生存”来描写这种情形* “适者 p —词不是 
别的，只是竞争仅有的结果。 

表 1-5 选择上等价的 g 制单元之 间竞争的博奕 


博奕的目的在于保 持浯句 的 信息: 



每个词就是一个符丐表乐的复制单元，所有故词都具有完全相等的选择价值* 
每@恃的选择优势为2.7。每个字母由 S 个二元字符构成* 



字符突变! 

槪率 （1 一 
[涔] 

1 

字符牧 

V 

词品质因子 

Q = q z 

误盖 

n 

TAKE 

3.15 

1. .. 20 

0.53 

0.63 

ADVANTAGE 

1-4 

45 

0.53 

0.63 

OF 

6*3 

10 

0.53 ， 

\ 0-53 

0 i 63 

MISTAKE 

1.8 

3 S 

0,63 


因力在词之间不存在耦合， 所以 ，选择了一个词的时候结束博奕， 所有 词的选 
择价值是简幷的，所以4个饲的生吞 机去鈿 4_4如-由于平均误差概率鬲（約每 
d 待 2 矢），所以此语句作为一个盩体 (125 比特〕不是一个稳是复制单元_ 


下面列出典型的10次博奕结果 a “ X " 标志被选择的询，而其杀的词都消亡了_ 
同时还给出了完成选择后的世代数。 


博奕 

TAKE 

ADVANTAGE 

OF 

MISTAKE 

世代 ] 

1 

X 




12 

2 



X 


15 

3 


X 



19 

4 


X 


- 

23 

5 

X 



1 

i ■ 

10 

6 




X 

20 

T 



X 

1 

9 

8 


X 



13 

9 



X 


22 

10 


X 



26 


被选择的词 ADVANTAGE 的误差分布 • 黑线条类似于泊松分布;式 

K 

中 e = v ( l —的是在该罚比特）中的某个误差的期望值<误寒涉 及到单 个数 
位*错3字母与正确字母的差异只在于它们的 G 个数位中有一个不同X 
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i 无误差 _ 

单误差 ： 

双误塞 

三误兹 

ADVANTAGE 




ANVANTAGE 




ADVANTAGE 




ADVANTAGE 

ADVANTAOt 



ADVAOTAGE 

ADVANDAGE 



ADVANTAGE 

ADVARTAGE 



ADVANTAGE 

ADVINTAGE 


■ 

ADVANTAGE 

ADFANTAGE 



ADVANTAGE 

ADZANTAGE 



ADVANTAGE 

AHVANTAGE 



ADVANTAGE 

AHVANTAGE 

ADVANDACE 

!■ 

ADVANTAGE 

AHVANTAGE 

ADVANDAIE 


ADVANTAGE 

AFVANTAGE 

ADVARXAGE 


ADVANTAGE 

AFVANTAGE 

ADVINTBGE 

ITVANTAGU 


将此博奕再修改一下，在有关系的词之间引入某种功能连 
接，也就是说，只要形成了有意义的序列，则一个特定的词就 
对下一个词的复制提供催化帮助： 


> 

此耦合正比于催化剂（即在计算机存贮中的特定词的样本）的群 
体数。换言之，襄:制按照速率定律得到促进： 

以及 

fcjXi + fc/ j _ i i 2 ， 3 ， 4 



* BG * 




A 和 Ad 分别是群体数，在本例中是指存贮在计算机存贮器中 
的词。这种博奕变异的结果，通常是固定语句中最后一个词 
“ MISTAKE ”, 而其余的词都消亡了•只有在耦合相对弱，所选择 
的特定 h 值充分大时，我们发现，相应拍词的确可以从中 
生长起来，这代表了（本质上）独立的竞争者之间的选择 * 结果 
是此序列中最后一个词得益+辨有的耦合 C 只要耦合项处于主 
导迪位），此结果也许是令人惊讶的。人们或许会期里，整条语 
句至少有一个稳定 范围。 对于某个大小的群体数，这肯定是对 
的。如果在词的位置方面速率参数偉遵从某个次序的话•然而, 
第7节的定点分析将表明，即使在那‘特殊条件下，也只有链中 
的最后一个成员将与总群体数成比例》生长，所有的其余成员 
基本上采取恒定的群体数，与总群体大小无关。因此，在生长 
群体内，最后 一1 个成员的相对丰度会发生剧烈的变化，直到系 
统再度达到某个范围，此时只有这个丰度大的成员保持 稳定。 
分子进化过程中，个体的群体数通常表现出那样的剧烈变化， 
亦就是从一个突变体变到能被检测的 C 大于）数十亿个拷贝那么 
大。所以，在我们的博奕中所获的结果，原来也许正好代表了 


自然界中实际会发生的情况 d 

线性耦合(:如果它始终是起作用的)把所有的优势都传给序 
列中最后一个成员，这一事实强烈地暗示了对这个问题的一个 
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可能解，郎耦合应该形成—个封闭 的坏： 

因此，耦合所致的增强作用将逋过此序列中所有的词而循环地 
涨落。这条语句，实际上就是自动地得到这种通过 ^ cnistake ^— 
词的循环重叠。由于一个词是一个催化循环（:即一个自复制单 
元），所以据我们在第一部分中所引入的定义，此系统代表了一 
个二级超循环。图代表了此博奕的结果。所有的4个词显示 
出群体数周期变化的一神稳定的稳态表现。不同词的选择价值 
不必相同，这对任何现实的系统来说看起来是极不可能的^而 
且，每个词都由一个突变体的稳定分布来代表。餘非其中某个词 
被涨落突变消灾了（在有充分大的拷贝数时这是极不可能的）. 
否则群体数将连续地变化。换句话说，整条语句的信息是稳 
的。 


2.2 动力学系统的一®分类 


2.2.1 定义 


[下各节中 * 我们将对动力学系统尤其是那些在前细胞自组 
M 织中具有重要性的动力学系统，进行更严格的数学分析 D 为 
确定哪呰系统是相关的，我们就必须考察不同类的反应网络 
中包括非循环反应网络和循环反应网络。进化域程可以山微舟 
方程组唯象地描述，这在第一部分中己有一个特例。于是，洛 
词动力学系统与一给定微分方程钼解的曲线的完整流 f 彡有关。 

让我们考虑一个一般的动力学系统，它由 n 个一阶自控常 
微分方程來描述： 

D ’ : 三么 = 1 ，… ，欠 n ， 忍） （30) 
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.稍后我们将把我们的分析推广到一些非自控系统，对于它们 
C0 - 

m 以前一样， 々代 表群体变量，它们通常将涉及到自复制 
的大分子集合体。常童 &G = 1， 2, …， 是 参数， 构成这些常 
数的可以是：基本过程的速率常数，可逆并且快速建立的反应 
步骤的平衡常数，以及那些作为合成大分子(高能）原料的分子 
浓度 C 假定这些浓度是缓冲的，因此可以作为与时同无关的值包 
括进來 x 值和 Jc 值的集合，可以分别表东为浓度空间或参数空 
间中的列向量 1 * 



我们用 B 标示给定解的曲线集合的起 始条件 ，本例中就是起始浓 
度集合 x o 。 

按照第一部分中所运用的程序，我们把函数分解成3项 t 
^ — A,- — <pi (31) 

构成了对化学速率的所有正贡献，即表 示了々 变量的“放 
大作用'而包括了所有的负速率项，即类似于大分子物 
种的分解％也则代表了某种流，它可以影响组分£的稀释或 
缓冲作用，这取决于施于系统的外部约束。差 A — 4可以称 
作净生长函数 参 照达尔文系统 （参 见第一部分），特别地 , A 
可由 W it 给出，如杲对所有物种从 fc = l 到 ft 求 

和，它就类似于超额生长函数 

*=-1 
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2-2.2 无限制生长 


去掉选择约束便导致新的微分方程组 

Xi = ri { x r k , B ) * <32> 

它描述了下面所谓的无限制生长”情形。这个术语对于作为一 
个整体的系统是有代表性的 I 对个体成员来说，它还可以包括衰 
H 的或平稳的行为。 

假定我们可把表示为各种 浓度心 的多项式 C 作为一种 
近似还可以适用于无理式或者多项式的 比）， 那么，通常可能找 
到 L 的首项，它们在一定浓度范围内处于主导地位。这些首 
项通常是々的一个缉定幂的简单多项式。从而它们决定了该系 
统的动力学行为^ 

图1 -17例汞了简单 情形： 此范例的解 B 归一化到 
<0) = 1 和乂（0)=-1。正如图的说明所勾划的，整个解曲线族可 
以划分为3 类， 它们被限制在浓度-时间图中的不同区域。让 
我们考虑3个典型例子，它们对我们后面进一步的讨论将具有特 
殊意义 （参 见表 1-6〕。 

(1) 解曲线1代表了一个具恒定 OE ) 生长速率 S 系统。如体 
变量 <0随时间线性地增加。此条解曲线是图 1-17 的区域 B 
中曲线族的一个例子。这些曲线在无限时间处无限生长具有 
缓冲的总反应物浓度的不可逆生成反应，可以当作最为普通的 
例子。在生态小生境中以独立资源匁生的自复制物种，可以调 
节它们的生长速率为恒流的或恒定的食物产生率，从而构成了 
与群体大小无关的生长行为的另一个例子。 

C 2) 解曲线2是线性群体变量的生长速率的结果，它显示了 

指数増加，正如在第一部分中衣明的，这是典型的达尔文行 


* 71 * 






ffl 1-17 不同类型的决长可以与单项的生长函数1\；01扣/由（归一化到，对文《 
0,有 r ^ i 和 x ：= i ) 相联系^ k 滅 a 不包括任何可由简单的单项式 r = 
欠 p 表示的生丧 函数。 在这个区 ik : 总群体数、⑴在时间^趋于无限时仍 
保持有限。在区 域久与 B 之间的边界线是由生长函数（曲线 4) r ( x )= 
给出的 B 区域 b 包括了从 一《< p < t 的所有单项式 rcx ^ xp ^ 
在这个 EK 域中南由线1作为等价于钱性生长的恒定生长速率 ( p =0) 的例 
子。指数生长 （ P = l ) 给出了在区域 B 和 C 之间的边界线（曲线2)。在区 
辑3中的群体数，只有在尤限时间处才迖到无限，在区域 C 中，在无限时 
间处它 friM 示出一些奇点。作为一个例子，曲线3显示出双曲钱生长 
=2,奇点在 t = ~= l 处 ; U 

为。 肋线 2还成为区域 B 和 C 的分界线，也就是在无限 t 时达 
到无限和在有限£时达到无限的函数的分界线。 

CS ) 解曲线 s 是在有限 时间处 = 具有竒 点的函 

数的例子^在这个例子中，生长速率被假定为与群体变量的平 
方成比例。整 个区域 C 的特征可以称为“双曲线生长'当然，在 
任何现实的、有限的坻界中 ，一 个群体决不可能无限生长，因为 
对用资源是有限的，从而总有约柬条件制约生长限度。那些引 
起假定存在着奇点的现象，仍将导致与达尔文系统大不一样的 
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行为， 

有鉴于此，我们可以更一般地定义生长函数的“生 投度” 
它对于分类将是有用的。跟以前一样，仍是在卑长函数 A 中 
的首项 的幂。 因此，一个 n 维的 动力学系统可 以用一 组仍值 
CPi . Pi ，…，来表示。当我们有幂 Pi 的均匀 分布时 ，即 

pj tpa = ■ SpftSp ’ （ 33) 

我们称此系统是^纯净的 3 。否则我们就将面临混合的”系统，它 
们可以据其 Pi 值分布来分类。显然，与混食的”系统相比，对“纯 
净的 # 系统的分析要容易得多。 

2.2.3 约束生长和选择 

在现实中'我们总可以遇到对生长有一定限制的约岽条件。 
对于实验研究，我彳 n 必须为复制知条件提供保征。因此，有必 
要把这些条件形式化，并把它们包括在理论处迦中。 

在不可逆热力学中，我们倾向于选用有利于热力学 描述的 
选择 约束，例断恒定的广义力或恒定的广义流。在这里的分析 
中，我们必须调节这些约束，使之适合于选择和进化所要求的条 
件，它们在自然界中能被馬体化 。在 (31) 式中运用的约 束条件 
也，对于任何直接的分析来说，都太一般化了。通常说来，我打 
可以把专一的与非专一的约束加以区别。在前一种情形中 ，约 
朿专一地对 一# 物种或几种物种起作用，而在后一种情 形下涉 
及到调整某 个总流 t 于是，在所有群体变量中的变化都与它们 
的 实际值 々成比例： ^ . 

(30 

在实践中运用某个连续稀释流可以把非专一的选择约束 ？ J 
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入动力学系统中。由此总浓度 c = 是可以加以控制的。关 

于 C 的相应的微分 方程： 

6 = S ^ j = S /^00_0 (35) 

j-i j=i 

它满足稳鱼性条件 ： c = 此时这个流已调节到抵消了净的赵 
额产生，即 

0=^0 ― S 厂 jOO (36) 

J— 1 

这种被称作恒组织的选择约束，在前面就已引入了，并在 
第一部分中得 M 了运用。在后面的各节中，将反复用到条件 
C 36), 以有利于对选择过程进行一般分析。我们还考察了一些 
其他约束。正如在下一节将见到的，选择过程和进化过程的重 
要特征对于约束条件是相当不敏®的。（这些当然总是以定量结 
果来反映的。） • ' 

恒组织条件导致下列动力学系统的微分方程， 

Xf = ri (x) — —i = l ， 2 ，…，抒 (37) 

c oJ^i 

式中表示总浓度的稳定值，这可以由把流的 大小调 节到如 
得到保持。- 

与图 1-17 的讨论相联系的 P -0 S 1和2这3个简单的生长® 
致，其个体选杼行为详列在表 1- S 中， J 

Cl ) 恒生长速率，它相当于群体随时间线性增长，在恒组 
织约束下使得系统中所有的伙伴稳定共存。优势突变体的生长 
改变了这个稳定比率，但不导致整个系统变得不稳定。 

(2) 线性生长速率，对应于群体按指数增长，结果导致竞 
争和最适者的选择•有利突变体的出现动摇了已建立的群并 
取而代之。 
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Si -6 动* 学系统 办中，在恒总组织的选掸约束下的生 

长速率和选择行为 


! 

无限制生校 

迕恒组织约束下的长期行为 

p 

生长速率 

r ⑻ 

解曲线 

生长类型 

X 

选择行为的类型 

1 

1 1 

k 


线性 

^ 1 = fciCo / 

物种 共存， 无选择 

1 

i 

1 

2 i 

1 

j 

i 

kx 

x=x B exp(fct) 

指数 

X _4 *=Co 

k A -k t >0 

i 丰 k 

i 竞争，导致总观的 1 '嵌适 
i 者”物种的选择 

j 

! 

3 

kx' 

X t (l— 

双曲线 


兗争， s 在处于囟域最 
疣化 - 一旦则永存结果 


C 3> 非线性生长速率 ( P >1), 特征是双曲线生长，这也导 
致选择，而且比 （2) 中提到的达尔文系统的选择更激如。不过， 
具优势速率参数的突变体，一般不太可能生长起来并动摇一个 
已建立的群体，因为其选择价值是群体数的函数 C 例如，对 p = 
2,有 w = 任何已建立的具有有限 X 的群体优势是如此之大， 
以致任何单突变体拷贝都难以与之挑战。选择则代表了一种“一 
旦则永存”的结局。若干种物种的共存，在此需要形式非常特殊 
的协同稱合。_ 

上述例子颇具代表性„我们可以根据其选择行为，把系统 

划分为共存的或竞争的系统。在一定的系统中，我们会遇到一 

种以上的行为。 

■ 

2-2.4 生长系统中的内平衡 

恒组织约束大大简化了对动力学系统的分析，但另一方面 
又使得它局限在净生长为零的系统。在本节中，我们将致力于 
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扩展其适用范围。主要问题在丁要找到，根据对相应的稳态分 
析所获的结果，在什么条#下以什么方式能够对系统作 
出预见。为做到这一点，我们引人非专一的、依_賴^(^的选择 
约朿 [(34) 式 

cas) 

彳0或 0(0 都可以自由地加以逸择0不过，另一个函数则分 
珣出如下的 微分方 程或积分方程来决定： 

0 O = _ 厂 I 00 (39) 

-t 、 

叹 ■ ■ 

cCO-Co +Ti ( x ' y —^ i ^ |dr (40) 

0 

r ■ 

现在引入标准化的群体变量 t = 是合适的。于是得到如下 

形式的微分方程： ' 

L- —J-yj /⑽—㊉ r, ix)\ C4i) 

我们立刻可见到，6并不明显地依赖选擇约束 0CO, 不过，痴 
是通过 aco 有一种隐含的依存关系。因此，我们考虑一些明 
显的例子，以把我们的一般办析深入一步:艟定净生长函数八 
(X )是％的 x 次齐次函数。虽然这个条件看起来是非常有限制 
的，但是我们将 寶到， 几乎所有重要的模 g 系统都将与这种函 
数对应，至少在二定的边界条件之下是这欠的齐次性导致 
丫与在无限制生长的系统 C 参见 1.&) 中所费求的一定生长度 P 
C^-p ) 相同的条件。现在，变 M 的变换是;柑当普通的， 
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C42) 


从而速率方程为 

Ci - 。卜 1 j A CO~Ci S r t CO? ⑽ 

对此方程进行简单的考察，可获得两个重要的结论： 

如果 k= P = l，B|j 第一部分中所讨论过的达尔文系统，那么 
对 c 的相关性就不存在了，并且就相对群体变量&而论,在生长 
系统和稳定系统中，不仅长期的行为而且解曲线都是一致的。 

如果假若、<*>既不为零也不为无限，那么关于 
C 的长期行为与恒组织的稳 1 定系统是一致的。从而对于全部现 
实的具有齐次的净生长函数 A 的系统，正如下一节中获得的， 
对 S 空间进行固定点分析的结果，将对于生长的群体仍然有效。 

在固定点分析的那一节将表明，把上述的后一种结果推广 
到其他种类的生长函数是可能的。内平衡大大简化了对复杂时 
动力学系统的分析。在许多情况下，这些结果与那些稳定条件 
下的结果是一致的或相似的 & 如果我们对系统的选择行为进行 
分析，那么上述结果也就是实际上遇到的条件 a 在下一节，我 
们将更深入地考察在这些条件下的各种动力学系统* 


2-3 自组织反应网络的固定点分析 


2-3.1 合适的分析方法 

- ■ 1 

/y 拆各种分子自组织过程时,我们自然更关心嵌后的逸择结 
W 果，而不是着眼于动力学过程的详细求解&因此，在这 — 节 
中，我们弁不需要由满足某个微分方程组的整族解曲线提供的 
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全部信息。因此，我们选用的方法是固定点分析，因为它最适 
宜于对选择行为进行比较分析。仅仅在某些情况下，我们才考 
虑更为髙级的技术，例如考察完全向置场。 

现在， 对于研究动力学系统的长期行为，固定点分析是 一 
种常规的技术，它可以在数学数科书或论文中找到。固定点分 
析也已被运用于经济学、生态学模型以及远离平衡的化学反应 
等方面的问题。最近有一份进展报吿概述了它在现阶段的发展 * 

2.3.2 拓扑特征 

让我们借用一张山区地图来形象地谈这个问題（参见图 1- 
18), 二维地图的等高线使我们对三维的图景有一个大致的印 
象，固定点分析正是用来讨论这#问题的 & 迪形相当于一个势 
能面，动力学系统沿这势能面运在大多数情况下并不需要 
这种势能面的完整知识，因此，当我们在一未知区墚要确定自 
己的方位时，运用固定点图”比起运用测量图，则要简单得多* 
一般说来，，固定点图”专门标明了当地最髙地点和最低地点的 
位置，例如山峰、关口和山谷等。这些位置被称作源头 C 发点）、 
山脊 C 鞍点）和渗坑 （: 收点）。这些特殊的点就是势能场的不动 
点。它通常还需要把一个山谷与另一个山谷隔开的分水岭线包 
括进去（图1-18)，这些通常称作分界钱二幅包含分界线的 
固定点图，足以预见在图上从一定点出发的轨道将引向何处。轨 
道是下降得最陡峭划路线，在地形中这种路线是水流要釆取的* 
另一方面，地球表的重力势场没有我们在自组织动力学系统 
中所遇 到的场那么复杂。因为地球上的水流总是要趋向诸如湖 
泊这样的收点，而自组织的动力学系统則可以表现出更复杂的 
行为。例如 * 存在一些称作为极限环的情形，以我们举例时所 
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m 1-18 ( a ) 拓扑®*对埔形拥一稗抽象表示点之间的连浅是等 离的， 图中是 

阿尔卑斯的一个地区 * ^ 

(b) H 定点 对拓朴 进一 步抽象 不固定点 （ a > 表示水 « 或山蟫 
(发点 ),© 表示 山脊点 (鞍点 〕，_表示渗垅 (收点）：图中 黑线标志分界线* 


用的话来说，在此处水流不会在某一点停顿下来，而将沿着一 
条由势场形状所确定的封闭线不停地循环。还有更为奇特的情 
形，数学家实际上称其为奇异吸引子％它们表示的是诸如非 
周期轨道之类的东西。比起收点来，吸引子是一种更为一般的 
表达方式。它不仅包括了收点，而且包括了稳定封闭的、非周 
期的轨道。 



在一幅固定点图巾，所考虑的整个地区可以划分成一珥 E 
域，通常称作洼域，它们属于单个的吸引子。这呰区域的边羿 
是分界线。所以，在洼域内的所冇点，水都流向相同的吸引子， 
吸引子当然处在该洼域之內。 

现在，让我们更为精确地描述用数学术语进一步讨论时所 
必要的量和表达式。、勤力学系统的固定点或不变点被定义为这 
样的 点：在 此所有的浓度或群体变量々是不随时间变化的。所 
以，一阶时间导数 为零： 

^ 0 i z= 1 ^ S ^^ tx ^44^ 

由此决定了厲于一给定动力学系统的所有固定辱的位置。3群 
体变量中的所葙随机涨落都被严格地抑制了的財候，从固定点 
出发的动力学系统，丼整合作用很普通地导歟与时间无关的恒 
定群体。系统在一给定固定点上对小的浓度变化的响应，为这 
些点的分类提供了很好的工具。它可以_一组具有倒易时间常 
数叫的简正模来描述，叫是某个线性微分方程组的本征值， 
此线性系统是参考点附近的非线性系统的最合适代表 c 参见 
2*14)。相应地，我们可以区分4类主要的固定点。 

a ) 寧卑-牢皁荜咚卓，即当地的最低:点。所有本征值 w 
实部为&此，沿空间的所夸对能方向上的涨落，由内 
部的反作用力来补偿。在化学中，收点相应于封闭热力学系统 
中的化学平衡态和开放热力学系统中的稳定的稳定态 & 

(幻荦+，至少有一个不稳定方向 * 在此至少有一个叫值 
其有正的实部。因而在这个方向上的小的微扰或涨落都会钒起 
某种傾向于増大此涨落的力。结果是动力学系统将离开牝鞍点 * 
<3> 琴卑，代表了当她的最高点。它与鞍点的不同仅在于， 
它在了 寧方 1^1 上都是不稳定的。所有的队值都有正的实部 

( O * 另一类不动点，它们不可能 y 线性方式来彻底分析。其 

■ ■■ + ■ + 

• so/ 








角 ! S 
9SA , 


4tJ 




m 运用符号来区分各类不同的固定 点：第 1类是椋定的固定点或收点_;宾2类 

是鞍点：第3类是 发点： 第4类是不稳定的固定点，其中包括具有实部为琴 
的本怔值，这些例 于渉 及到2绾动力学系统 & 


屮一些频率叫 ffi . 萊出实部为零，而非线性贡献又可以改变它们 
的本性。中心点是一个例子，它们是由純虚数的本征值来定义 
的，其轨迹表现同心轨道流形。在本文中将碰到这种情形。 

在“充分长”的时间以后（充分长的时间意味着一个周期比 
起动力学系统的最大时 闻常置 要大得 多）， 每一个现实的动力学 
系统（即一个没有涨落的外部抑制系统）将趋近某个吸引子。所 
以，选择的结果总逛要与浓度空间中的某个吸引子吻合。 

选择过程的最终结果，即对应于某个稳定的定态，或是对 
应于某个连续地周期性地变化的状态族。在一些非常罕见的情 
形中，也可以在一定的状态集合中出现非周期变化。 徽 分拓扑 
学中，对所有这些稳定的或亚稳的终态 情形， 有一个共同的一 
般表述，即称之为动力学系统的“吸引子”，其中包括稳定点、封 
闭轨道和非周期线，在一定洼域中，选择过程的结果是趋向一 
个吸 引子，它与特定的起始条件 无关。 
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2.3.3 合适的空间：浓度单形 

浓度变量或群体数生成竹维开放空间 ^ ^，…，〜 
- 00<^<^00， i = 1, 2,…， fi }， 其中只有一 1 部分是物理上有意 

义的^ 

_R tt ; 7C n i ^O t i —1-^2^ ， “ ，打 } C45^ 

对所有的浓度变量求和，得出一个非负的有限总浓度 A 

» 

c = 2> f ，0< c<；oo 

i—l 

它被用来进行归—化< 

^ —I o < c < i,X ^=1 ⑽ 

C hi 

根据这呰变量的性质，对于任何给定的 X "可以被 
同构地映射到—个单位单形艮上（相应的空间记作 s "): 

c = c 。： {£ i ， £ 2 ，…， &•} (47) 

单位 单形艮 是一个具有 ft 个隅角的正多边形，它相应于由 

全 = l 所定义的 0-1) 维子空间。它有单位边长，边代表变 
■ - 1 

量&的坐 标轴。 作为一个实例，图 1-20 中显示了一个 &图 
为化学家所熟悉，它代表三元系统。 

作为 （46) 式的结果，与 X ”比较，在单位单形上的动力学 
系统已经丢失了一个自由度。换 言之： 由于归一化，变量 G 总是 
与一个定值 c = Q 有关，从而在变量令引入了一种线性关系。 

最后，我们将要强调一下在图和心图之间的差异，当 
我们把对于不同 Q 值所获得的结果进行比较时，差异就变得 
明显了。由于归一化，单形&的大小是固定的，而物理上可 
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执埤 tot — ^、一， 10及 



1-20 图 0 说明了单形，而图表明它是怎样被霣人物理上可接受的浓度空间 
的。对于其中一些点，括号内给出了总 浓度〜 或者坐标 A 、 ■»■、 

及 Gi 、 



1-21 显示某些位点，它们与浓度空间 x s (a) 及单形 S s (b) 上的 总浓度 c n 有特 
殊关系 b (ce/Sji c 0 /3 t Cd /3)，0, A)，C=(l，Co**l* 0) 
— L 2-c 0 ) e fa> 中的箭头标明了随着总浓度增那的 
点的移动（注意，那呰点的所有坐标都象 A 和 B —样与 c fl 成比调，它们 
在 S* 上描成单点）. 



接受的的区域则随而变动。一般说来，不固定点的位 
置及其简正模也将依輓于为了完整地描述动力学系统的长 
期行为，有必要估计其自身为总浓度的“函数”固定点图， 
正如我们在后面见到的，许多固定点显示出简单的浓度相关性： 
它们的坐标与 C 。 成比例。随着总浓度心的变化，这些点将沿着 
通过 X "的原点的线条移动（参见图 1-21), 结果描出了心上 
的单点。相应地，固定点图作为一个整体，变得更简单了。固 
定点图对总浓度值 q 的这种形式上的相关，在分析生长系统时 
具有特殊重要性。 


插入4维浓度空问的某一特定的 o 维超平面的非常对 
称的那一部分，被称作单位单形。图 1-20 中给出了一个单形的 
图觯，它可以在3维空间加以描述，从而容易讳象1。单位单形 
包括了物理学上有意义的总浓度范围，并且最适合用于围解表 
示选择过程。 


2.3,4 筒正模分析法 

从一般的菲线性微分方裎组出发，我们根据 ^-0 首先确 
定固定点。对于直接分析一个动力学系统，知道所考虑区域中 
的 Jff 亨固定点是重要的。不过，一般说来，这种信息并不是充 
分 n 维动力学系统的轨迹，通常将终止于收点。然而，还 
可能有稳定的封闭轨道或奇异吸引子，通过仔细考察邻域中的 
固定点的本性并分析向量场，是可以猜出它们的存在的。例如， 
2维中的稳定极限环可以由彭加勒图来验明。通过简正模分析 
法，我们能够获得关于固定点本性的信息。 


为办到这一点，在给定的固定点 i 的邻域中将动力学系统线性化: 

•社 _ 



新变置厶由下弍定义 

2i =Xt —j ^； z—x—x <49 〕 

而系数人;是个定义在固定点至处的 ax PI 的雅各比矩阵 < A ) 中的 元索： 

軋=(脊)一 ⑽ 

由千按固定点的定 X 有儿（幻=0,线性化的#分方程组由下式给出 

l ^ A^z C 51) 

与简正模有关的时间常数的倒数现在是作为矩阵 A 的本征值而获得的•本 
征向量6决定了相应的浓度变&的线性组合 * 

A-( = o 厂 ；/ CC2) 

一般地 * %是复 S , 它们决定:着固定点的本性，其中最重要的固定点已总 
結在图 1-19 中 a ' 

假若矩阵 A 不是奇异的，那么几乎在所有情况下，线性化系统<51)的 
—个稳定的固定点都对应于此非浅性问题的一个稳定固 定点。 不过，有一 
些蓽要的例外 （ R fl W ^ O )； 此线性系统的一个中心在非线性情況下可怍 
为螺旋收点而出现，并且反之亦然9著名的洛特卡-沃尔特拉模型系统是 
这种行为的一个例子。我们将遇到另一个例子 * 即在2 *4 节中的雏的 
超循环， 

如果从给定的动力学系统得到 一个 以上的稳定的 画定点 、极限环或其 
他吸引子，那么我们也将希望知道相_洼域，吸弓;子对于洼域$表了充. 
顼时间处的轨道极暇。单个洼域由分界线隔离开，这在囿则上可由从鞍点 
出发沿最陡峭下降的路线的逆向积分来决定。如果已知给定动力 
学系统的所有稳定的固定点和其他咴引子以及它们的域，我们就能预见 
从给定浓度空间中往何一点出发的选择过程的结杲> 

在某些情況下 T 我们将有尺 * ® i -0 B 于是在不定点附近的钱性化不 
能提供足够的信息，为了兖全地描述，人们就必须返回到非线性的动力学 
系统。通常，直接考察在固定点周围的向;！:场并不太复杂，因而可得到希 
望的结果. 
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确定简正模是固定点分析的内在组成部分。它代表着在固 
定点的邻域中对动力学系统的轨道进行考察。在大多数情况下， 
它足以标征出固定点的稳定性质 p 然而，所涉及到的线性近似 
往往不足以提供充分的信崽，因而往往需要更为高级的分析方 
法 o 


2.3*5 生长系统 


从式容易导出总浓度 c 的微分方程 I 
c^± Pi ix) 

户1 

Co 代表了由非专一流控制的定常总浓度值。 

显然，选个方程在处有一个固定点。其简正模的本 
征值为； 

^ r t (X))c = c 0 ( 54 ) 

只要所有的净生长项 A 的和为疋，这个本征值就为负6从而 
我们在 c = 处找到一个稳定的静止态。 

在一定的系统中，与内组织有关的不动点图也依賴于总浓 
度值^ 现在，我们应该对于先前 的纯数 学处理賦予物理学意 
义了。为做到这一点，我们假定，有一个非平稳动力学系统，它 
在 t^to Jfc > 以具有相应的起始总浓度值开始进化。 
调节选择约束条件，使得总浓度 CCO 的变化比动力学系统内 
部过程的变化慢，这就是说，一切归因于外部过程的变化比归 
因于内部组织的变化要缓慢得多。在每一瞬间 * 此系统都趋近 
—个稳定解（例如一个收点、一个稳定封闭轨道或另一种吸引 
子） & 当前面的条件得到充分满足时，系统就充分接近于长期解, 

站 ■ 


(4) 


C5S) 



依赖于时间的过程就可以描述为连续改变总浓度的一系列稳定 
解。用更为专业化的物理学术语，我们可以说，动力学系统在 
确定的内平衡条件下发展。正如听期望的，如果内平衡条件得 
到满足，则对系统的分析可以大为简化。 

具有生拴函数 A 的动力学系统的内平衡是容易分析的，因为此时 
固定点图&并不依赖于总浓度值从低变到髙时，选择行为不会发生 
任何变化。而且*在生长的齐次系统中，长期的发展也不依赖于内乎衡的 
程度 • 所在这种类型的系统中，选择过程的最终结果将是相同的，而 
与生按周期内的内平衡是否已确立无关 u 不过，对于有些淸形，若未仔细 
分析，不可应用内平衡概念。在某些临界总浓度 处， 固定点图中可 
以出现不连续的变化，例^1，收点也许变得不稳定，稳定的极限环也许消 
失了，等等。“霍音夫分珐”是这种不稳定性的一个众所周知的代表„例如 
象某个生长系统从较低浓度值趋近临界浓度值那样,从某处出发到达了临 
界点的内平衡动力学系统，在它通过了临界点以后，本质上是要离开乎衡 
态的，在这种点的邻域中对动力学系统进行分析，需格外小心。我们将在 
第7 节中遇到这样的例子。托姆在他的突变论中，已对类似的情形进行了 
非常全面的研究. 

从生物物里学的观点来看，这些复杂的动力学系统当然是更为有趣 
的。事实上，出现有组织的结构要求剧烈变化，这类似于上述固定点图提 
到的不连续性^描述不同组织水乎之间转移的动力学系统，不可避免地必 
须通过一定的临界阶段或周期。更具体一些,我们将具体考虑一个例子， 
它是典型的生物大分子自组织的一个重要问题:从独立竞争者转变成由协 
〖司的 梭苷酸和蛋白质构成的功能单元。按照 1.4 节的定义，在竟¥系统中 
只有一种物种被选择，因此在 这种& 的内部不存在稳定吸 引子。 另一方 
面，任何协同系统都必须具有这种吸引子，否则经过允分长时间后至少有 
一种参与协同的火分子就会消亡。结果是:一个动力学系统必定在它的一 
定参数值处包含某种临界不稳定性：这个动力学系统在原则上能够槙拟所 
期 B 的从比较随机的状态向比较有组织的抚态的发展. 





2-3.6 分析具体系统 


1.独立竞争者 

为使得应用固定点分析方法易于理解，作为一个例子，我们 
考虑在第一部分己讨论过的拟种选择问题。其数学框架在表 
W 中列出。浓度空间的坐标由正常变量 h 绐出> 本征值 Ju 是 
函数/\的生长参数。此分析涉及到突变体的一个给定的分布 
对被选择的拟种有所贡献的新突变体的出现，将改变浓度坐标 
h 的意义，即改变它们与真实浓度变量心的关系。这些结果在 
表1_ 7 中是不解自明的 0 我们将利用这些结果,对表 1-6 中出现的 
如下3种生长函数■进行比较讨论， 

恒生长 速率： p=o 
u ) 线性生长 速率： P-l 
( S ) 二次生长 速率： P =-2 


表 1-7 关于拟种选择 K 固定点分析（参 见第一 部分) 


速率方程写作： 

y t y I _ — A j-3 p * 2，… • rt. 

Co / =1 


长期行力甶单形 s , 的隅 角上的 ft 个固定点来 决定: 



筒正枳分析紂每…个洹定点 h 产生出一个有 n 个心…值 的谱系，' 


tj/li =Ay —\乂 <4J - A a 

/^ s 2 f 3 pi h .. ^ k 一 1 ^ rt f ^"1 ，3 ,… t itfft 

ca, = — Aj , cj* <JJ — 一 A a 


…， n — — 1 

o t {ni ^ 
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乂屯形 5„ 的自由度而论 T 每一个 固定点 h W ^ n - l 彳具有时间常数的倒 数 
公的简 IE 模，描述不同拟神竞争所湟成分市的自铒织过程《单形 S , E 
有一个简正投它对应于总浓度<?的一个 st 所有内換 m 不同的本 
征冱』米表:(_、因此，只对最大本征值存在一个稳屯的固定点： AmSA /， j^u 2* 
…， . \ '它是 一个令 收点，即所有的〜値不相同，且为负。相应地，具 
最小本征值的拟种甶某个发点来猫述，固芳其叫值为正。剩余的托一2个固定点 
则都是鞍点，因为它们含有正的和负的简正槙速率常数 

1 . 第1种情况产生出一个稳定的 a 定点，即是单位内部的一 

个焦收点： ' L 

I) 

在单位 单形“ 内部”即意味着对无的所有 坐标： 0<^< C P9 雅各比矩阵的 
(负的）本征值是 n 重简并的 ： 

±K 

— 今 ⑽ 

这鄉叫也成立，叫涉及到总浓度 c 的改变 fl 
结果是所有物种稳定其 存。 

2. 第 2 种情况在表 7 中处理。正如我们已知的，在沘只存在一个稳定 
的固定点。它落在单形的隅角上 ，这个 事实标志了竞争行为 e 节收点的浓 
度坐标中，只有一个为正 （-= G ), 其余为零^ 如藏穿 1 种情况， it 图并不 
依赖于总浓度 A ， 终态结果也不依赖于起始条件， 

S . 最后，第 S 种情況显示了总计 2 R — 1个固走点，这些固定点可以分 
为3 类： 


(57) 


- S0 * 


第 1 萸中包括 rt 个焦收点，在又的每个隅角上有一个 t 


0 


: 一 




I 其中 


J := 1-1 2，，..， W " — 1 





它们是仅有的稳定的固定点。因为是处于单位单形的隅角上，所以它们又 
标志了一种竞争行为*只允许有一个生存者，即一个纯净态。不过，在这 
神非线性生长速率的情況下，竞争结果有鹸于起始条件，因为存在着》个 
稳定的固定点（与线性自催化只有一个稳定的固定点形成对照 h 谊就意味 
着， H 个竞争者中每个興能够以其自己的偏向来决定竞争，这取洗于起姶 
群体数。一旦确立了获蛀者，其他竞争者就难以生长起来并取代获胜者。 



m 1 - 22 懷组织的不角类轚地位竞争者的3维团定点 ok 符号和辱）巳在阁 

1-10中引 A ). 

0) 恒生长速聿 0=0) 


= ^ ^ fc / 

此图显示出在单位单形 S 5 内部的一个焦点，这意味着所有 a 个物种具有 
稳定的、共存的行为 。 容易设想轨道的整个流形，这些轨道沿着那些经 
过单形中每个点的直线而趋近于稳定的焦点 9 
S 0 线性生长速 _( P *1) 

„ S 

— f 

由物种 3 组成的绅 净态， 代表了此系统仅有的在长时间范围稳定的 解。涂 
了 12和13这两$边是例外，其余所有的轨道都始于点1并终于点3。 

C ) 二次生长速 ‘（ P -2) 

^ I fci-3C j* ~- - fc j -3C | 1 lc] — 1 ^ fcj^ = 2j 

Co j =1 

单形&被分解为 3 个区域，每一个区域却是一个稳定的固定点洼域，洼域 
的大小直接与相应的速率常数值有关。因为匕是最大的， 所以固定点心 
有最大的疰域 * 
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因此，我们把这种情形称为“一旦则永存的选择' 与前商两种情兄_样， 
此固定点图不依赖于总浓度 C ,。 

另外两类固定点中包括：单位单形内部的一个发点 C 所有坐标都是有 
限的）以及 2_— n — 2个鞍点，一个在的每条边上，一个在每个面（包括 
全部可能的超面）中。这两类固定点都代表了不稳定行为。我们不去列出 
它们的坐标和简正模，这可由直接计算获得。我们通过一些3维单位单形 
的例子，来说明不同生长系统的典型的选择行为（参见图112)。 

上面选用3个比较简单的模型为例，说明了固定点分析方 
法，并强调了那些我们所关注的性质。固定点的性质，尤其是 
它提供了稳定解还是提供了不稳定解的性质，对于选择和进化 
问题最为重要。固定点在单位单形中的位置也同样重要。一组 
复制单元的协同选择需要固定点落在单位单 形&的 内部， S , 与 
由这 k 个协同单元的浓度坐标生成的子空间 X ”有关。另一方 
面， 在& 的一个隅角上，收点的位置代表着竞争，它导致了仅选 
择一种组分，而在边、面或趙面上的位置则表示部分竞争和选 
择。 

例如，构成一个翻译器，要求作为不同基因前体的若干个 
复制单元的相伴的选择。以上讨论的3种系统都不能满足这种 
相伴迭择的要求。第1个系统看起来是共存的，但它不是选择 
的，因之不可能向优化功能进化。第2个系统只在拟种分布的 
非常狹窄的限度之内才允许共存；它不能容忍基因型的趋异，而 
这是推动表现型的多样化所要求的。最后的第3个系统是强烈 
的反协同的，其强烈到如此程度，以至一旦确立了一种物种，它 
就抵制选择任何一种突变体，而不论此种突变体是否提供选择 
有利性。 

按照第5节中比较述评得到的启示，我们现在将深入地研 
究具有功能联接的系综。这祥的系综为了保持遗传信息必须包 
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含复制单元，同时，还必须通过耦合作用而协同地稳定化，由 
此使得生长函数内在地是非线性的。这些性质是对连接系统所 
期望的，因此与第3个独立竞争者的例子有某种关系。 

2,催化链 



lb) ic\ fdl 


m 1-23 在 II 组 tt 的柬 T 的自复制单元催化链的翩定点 ffi : 

I 1 ^}C T fXfJC 4—\ 0 ^ 2 ， 3 ) 

fc a =2 ： fc a F = 2i k s f —l 

1 丄2=元，〜, 6=元 

在低浓度 乂 稳定解对应于选择物种1。不过，若总浓度达利某个临界 
值时其余的两种物种还未区别开来，则出现新的定态，在此所有3十物种 
都变成稳定的00。总浓度 （ c ) 的进-步蟮加，仅仅有利于物种3,所以最 
后的情形等价于选择物种夂不过，其中的机制不同于独立竞争者的 

机制 •. 
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在一个系综的所有成员之间建立起某种联系的最直接方 
式，是通过反应稱合而构造起一条链，这很象我们在语言中把 
词连接成语句 c 图 ids )。 


与这些耦合有关的速率项，将使得净生長函数 r , 中除开第一个成员以 
外都是非齐 次的： 


Xi - 








Ai = fc / Xi ■ Vk^XtXt 




A 




对*于 i^ = 21 3> t ft (5S) 

由于没有齐次性,所以，比起前面讨论的固定点图，此类固定点图的形式 

表 H 对3维催化链的固定点分析 


囿定点图通示了 e 个固定点，其坐标及简 i £ 模 如下： 


x ,= 

© s ' 


G) 


=fc 3 —fc ± 


% 

I 

■fV 

© i ( 




= fci _ Jc ^ 

= fc ’4 Co — + Jt j 




(!) 


% 


C a 

^ ^ k t - k s 
fi) = fc £ - fc 3 


x . 


_ k . 9 

_W ~ 

fe’tCTp _ fe ! + fca 

k r a 一 


0 






( fc ? a C Q — Jc 2 4-? c 2 ) 
( fca 一 






' 。一 

^ a f ( fei ™ fcj ) 一 

k ^ ac .- k ,)} 




0 


一 kT 


It^aCo 一 fca +fca 
Ic^a 


:— JCj 




( fc^jCo — fca + ^3〕 




— fca 

fc ， _ fc；j 

" fc % 


i f 

lju . ^^ ； a(fej — D _ 

和％〜是雅各比矩阵 
A { x ^ y 的本征值 
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3 个固定点先、先和 h 与 m 位单形&的陣角一致（参见 阁1-23>, 因之使得竞争 
行为有意义，而不论竞争行力的本性如另外3个固定点的位置（线性难）依赖 
于总浓度两个固定点尽和 A 沿单形的边 D 和葯 运动， 因此显示了郎分竞争 P 只 
有®定点 3e, 可以通过；5_的內部，产生出所有链成员的协同选择。 

在低浓度时： 

ffl 定点元， 心或 A 约位置分别落在单形;?，的外部，这意味着落在物理学上有意义 
的浓度空间 E 域之外。（至少有一个浓度坐标为负 *) 对于〜 —0, 这些固定点的位置 
甚至趋于无穷，此动力学系统渐进地与指数生长的(非耦合的）竞争者系统变得一 
致，竞争者系统的特征由随定点 心和元 标志。 

若 h>fc 衫 fc ，和 在由 + [(fc 广 fci )/ fc %] 给出的值之上，则标 
志协同行为的固定点 A 进入单位单形之中。不过，它并孓趋近&内部的任何点， 
而■是迁向荫角 L 


更复杂# 

为保持这种程序清晰易懂，我们从3维系统出发，然后再把我们的分 
桁推广到更高维的系统^表 1 -S 把第3维的相干关系以及固定点图的简明 
特征汇集在一起。依据这种分析，自复制单宂的线性链上的3个成员 至 
忍），只有在如下非常特殊的条件下才能被相伴地选择： 

O/Cjj ， fc- (39) 

以及 


c 0 > 


fcj! — fe 鶩 

"~fcj ~ 


_i_ 


(60) 


看来极不可能的是，碰巧满足条件（59〉的这些成员能在很长的进化期间 
中保持这种关系[这意味着决不会出现改变关系(59>的突变]，即使它们能 
做到这一点，此系统也将以髙度不对称的方式发展，从而至少在选择约柬 
下，只有链中的最后一位成员的群体数会哮 A 而增加。注意到这是马上意 
味着群体数以若干个数 s 级发散，我们可以得出结沦，认为这种系统不可 
能稳定 一个联合函敎，因为它不可能在大的总浓度范围控制有关的群体 
数， 

这种行为在图 1-2 a 的一些例子中得到了说明，它们对于在接近内平衡 
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阶 a 的生长系统的连续过程，提供了一些瞬时图象。对干低于 (GO ) 式给出 
的 临界总 浓度 3 个固定点瓦、 h 和 h 落在单位单形的外部（图卜 23a) a 
如果 L 等于临界值， 10j 固定点 t 到达耽单形的边界 C 图并且随 C, 
的增加而迁移通过其内在此同时，它的本性也已 改变， 它现在代表了 
一个稳定固定点（图 1-23 幻，在此例中是一个锞线收点。图 1-2 劝表明了 
这个稳定固定点的结局，亦即它迁到福角夂因之此系统趋近纯净态示 s = 


C ff 0 

对 3 维惰況所获的有关结果，容易推广到《维系统 _ 物种 3 的地位现在 
由物神 n 所取得。代替 6 个固定点，我们找到的是 个固定 点 _ 最 吸引人 
的固定点是右 I 容易确定它的 位置： 


疋 sn: 


ffc 】一 fcji 

~ fcP 




<« 1 ) 


当良仅 当速度常数满足关系 kC>k” 
如下的临界值： 








=2, 3 .n, 并且总浓度扭过 

(62) 


此时，固定点禾。才会落在单形又的内部。因此， $40 应于一个稳定的定 
态。除了 h 以外的所有浓度在此状态中都是常置，因此在大的总浓度时此 
系统趋近于纯净态元 ‘ 


我们可以对催化链的行为小结如下 t 

:)只有当速率常数和总浓度满足如下关系时，栽定的静止 
态才存在1 ^ 

/ = 3 ，…，〜 c o 〉 S - ^7"-~ 

J « :2 Kj 

为了抵制其他的非功能单元而进行选择时，此系统必须遵守选 


- 明： * 



择约束条件，并且在选择有利突变体时不能改变所要求的速率 
常数的量级。 ’ 

U ) 假若在 ( 中的条件得到了满足，则只有在相当小的总 
浓度范围内单个物种的浓度才有类似的大小。随着心值增加，链 
上的末位成员在（准）稳定条件下生长，最终将唯一地处于支 
配地位^ 1 

仄以，催化链不象作为信息整合系统那样有效。 

分吏系统 

无沦耦合系统在何处进化，将不可避免出现如困 1-24 所描绘的耦合分 
支。对这神分支网络进行固定点分析，不会掲示任何意外的新恃征，在总 
浓度非常低时，3种行为就象独立的竞争者，现在有两个临界值，在临 
界值处/,和1或/ 1 和/ 3 成为共存，这最终取决于是乙还是“有效地取得 h 的 
爱。两个固定点中结果一个是稳定的节点，另一个是鞍点> 在总浓度较 
高时，稳定固定点又分别迁到隅角2或隅角 a 。 已对这种行为进行 
了说困. 



中出现了分支点 

r 1 =k 1 x 1 ； V^ktXi-lk^xtXi C 对于 ^=2*3) 
fci — 3^ fcj~?C5=0 ； 7c ; i=l : 2 ； .5 

这里所研宄的 a 维系统，能够以两神方式加以推广: 
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1. 可以从一个给定点发出两条以上的分支 D 

2. 单条分支中可以含有一个以上的成员。对这些多维系统进行固定 
点分折所得的结果，本质上与从3维系统中获得的那些结果是相同的> 丼 
可以小结如下： 

自复制单元分支系统不会长时间保持稳定。在生长中很有 
效的分支将被选择，而其余的分支将消失。最后所剩下的是最 
冇效的线性链，因此，整个问题被归结为类型 C5S) 的动力学系 
统，我们已在前面的章节中讨论过这类系统。 

2-3.7 超循坏的囡定点分析 

1.分类 

正如我们在第一部分中见到的，动力学系统中环的闭合异 
•致了此种系统作为一个整体具有全新的性质。在化学反应封闭 
环中形成的分子集合代表了一种催化剂。催化剂的循 SfC 图 1-4) 
反过来又具有自催化性质，可能被当作自复制系统。在发现了 
自复制单元之间直接的或者分支的耦合并不 •导致 功能连接系统 
的联合选择以后，我们可以问：是否在耦合链中任何环的闭合 
都将改变总系综的选择行为的本性。我们也许会争辩道，情况. 
必定如此，因为我们记得在开链中末位成员总是得到耦合带来 
的全部好处^ 

在第一部分中，我们已经一般地对超循环进行了分类*这 
类网络的最简单成分由自复制单元之间的直接功能连接而获 
得，知图 P25 所示 9 

本节财超循环的讨论由3个不同的部分组成。首先，我们 
对于这类新的催 化系统 的分类提出了一些定义和有用的标准， 
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然后描述了最重要的“纯净”型翅循环固定点分析的结果。最后， 
我们将研究自组织系统的一个例子，这种系统代表了一种现实 
的催化超循环。 


超铕环不同于普通循环*最基本之处在于生长速率中的非线性项.在 
简单情形中，如(63>式所示 t 函数 G 将是浓度的产物。下 式中： 

r t ^h, h x Plf < 63 ) 

- l-l 

指数 Pu 可以被称作矩阵 p 的元素。下标 X 和 f 表明，在函数 G 中是哪一个群 
体变董 （ D 必须自乘到于是动力学系统完全由指数矩阵速率常数 
向，…，及一组初始条件所决定9首先，我们将只研究_ 4 纯” 
馇 K , 它们是以齐次生长项 r ， 为特征的*齐次性要求导致了对于矩阵 p 
中指数的第一个 限劁： 

S Vjif—P* 2，”-， ft (64) 

A -l 

现在 “ P ” 为所有的个微分方程所共有，它代表了在第5节中引人的生怯 
函数的生长度。邡上齐次性的限制，我们将允许个体浓度在 G 中仅以一次 
项出现。一轾具有比较高级相关的例子将在后面讨论，相应地，指数 Pw 
被限制到只有两个可能的值： Pu -={ O f 1 K 

最后让我们把循环对称引入到净生长函 数中： 


， 9a • 


r# ^=k f XiXjX M Xt.^x f 

/ = l + fr ( cSn ); 1=^ — 3 + w ^<5 f j 4- " k -- 


h— i -- 2 + w ■(山 1 +(5/fl) : ^ — di _ 


(65) 


对 T 解的最重要特征来说，循环对称的假设并不是最基本的 。 不过，如杲 
在此循环系统中，关于各个成员的动力学方程中在结构差异方面没有更多 
信息可资利用，那么它就是一个合理的假设。矩阵 P 现在具有了一般的1 
筒单的形式 & 作为一个具体的例子，=6和 p =3 的矩阵 


PCn—Gi 


1 

1 

1 

i ? = 3) ™ 

0 

0 

0 


0 0 0 11: 

1 0 0 0 1 I 

1 1 0 0 0 . 

1 1 1 0 0 ： 

o 11 i o i 

I 

0 0 111； 


( 66 ) 


因此，具有循环对称和齐次生长函数 r ， 的超循环，由值《和口以及向* 
fc 完全确定1 


图1-25是 n =6 且3和 n 超循环的三种情况的模式图 c 
必须从称之为超循环的这一类催化系统中排除掉 P = 1 的情况， 
因为它们被划入具有线性生长速率 G 的系统族。 

2. _«分析 

表1 - 9是对超循环系统进行固定点分析的小结。 

我们讨论本文中十分重要的两个 情形： 

(1>最简 单的超 循环，可能是 

利用所有成员之中的催化联接的超循环，即对于£ = 1， 
*" 9 n f p Ai — 1 1 以及 X = i ，…， ra ， 从而; P 二〜 

对第一种系统 * 我们简单地把它命名为"基本超循环％对 
第二种系统，按照其作为协同行动的复合体最为共同的物理状 





表超循环的画定点图 

使动力学系统 （65) 服从恒组织条件，我们 得到: 


— — s lc r ； c , Xs … A 

C^f = t 

■ P — t 

— 1+ jh 3“* ,■■， p + l+Tir S 

■ ■i 


ji ■ — 1 

s=r —l+fidri, t s=^r —p-t-1 +n 2] <5 r ^； p^n (T9.1) 

对于任一 n 復，如果所有速率常数 ° 相等， 

fci — fca — - ■ ( T 9」2) 

则可以用分析手段对固定点迸行分析。所获结果如下： 

V 闸元个固定点，总是位于浓度单形的中心. 

2) n 个其他固定点糸 、 A . A ， 出现在单形 S „ 的隅角。 

3) 在许多情況下，还有1、2和3甚至更髙维的固定点流形，例如囿定点边、三 
角形、四面体和更髙维的单形^这些流搭总是出现在相应单殖 S „ 的边界上，例如 
对托>4,在 S _ 的边界上有固定点边： Hn ^ f 在5„的边界上有固定点三 角形； 
对 n > S ， 在^的 边界上有四面体* 

在与协同选择相应的中心固定点禾附近所进行的简正摸分析 得出： 



, 

j —1， 2，…， ft — 1; y = e ~^ r ' 

I 

位■⑺-= h 岣匕一 (呈厂 • k ' ( TP .3) 


对于 p=2， 有 tt 个或 W — 1 个不同的本征值，而对于则所有的本征谓.都 
等于卩，。 第一种情況是通常的情形，对于 P = 2 和偶数 u， 获得 w —1个单简 
并的本征值和一个双重简并的本征值 < 01 -n/2 —*c(Co/tty'S 而对 
于珩数心则所有的本征值都是相异的。 位产 的负值 X 表闲，在单形上动力 
学系统在总浓度 c 涨落时是稳定的 b 


关于这些解的个体速率常数的变分，将在第8节 i 寸论. 

-100 * 




况, 我们将其命名为“复合超循环' 

3 . 基本超插环 

依据动力学系统的维数，我们观察处于单形中心的固定点 
本性的有趣变化。为此目的，我们更仔细地审査对不同 H 值所获 
的一组本征值，它们被恰当迆描述为在高斯复平面上的向量 

图1-沉）。处于中心的固定点，对于 2 是焦 



囝 1-26 维数力 tt 的 （ G 5) 型超循环的中心不动点的标准摸化 R ,® 和 ho 

分别代表了频 .宰似 的实郎和虚部 t 


点，対于 u=3 是螺线收点，对于 h = 4 是一中心。对于 n>5, 在一 
些平面中我们得到最有螺旋分量的鞍点。固定点本性中的这些 
特征变化，使我们联想起霍普夫分支，尽管我们的参数是离散 
变化的童，即动力学系统的维数 n。 正如第8节的更一般分析将 
表明的，对于打=2、3_4,此中心固定点是渐近稳定的。在更髙 
的维数《> 5 的情况， is 们发现了一个更复杂的吸引子，即一个 
稳定的封闭轨道或极限环，它总是处于单形内部而从不会到达 
边界。在后一种情况下，浓度 A 的时间 平均： 
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X, ( £ ) Xi= lim 

t i t—a 

将迅速地趋近对于相等的 fc 值），这正好与稳走固定点的情 
况有相同的值 Q 

对于处于5„的任一隅角 = 的固定点，我们发现1个 
为正的1个为零的 ® 严值。在第 S 节中，我们将分析这些非 
线性贡献，并证明这些固定点是鞍点。因此，相应的长期解对 
选择行为没有贡献。 



m 1-27 在恒组织约束条件下，由自复制单元所构成的动力学系统 (69) 的固定 
点图，这些自复制单元形成一个超循环。 

C I* j—i ^ 1 + 11^3^ p=Zi fc=^(l ， 1 ， 1)] 

作为一个具体的例子，图 1-27 盛示了 = 2 且 n = 3 的一个超 


循环的囡定点图。 


一般来说，形成一个超循环动力学系统的各个自复制单元的净生长函 
数，不仅含有催化项，还将含有一级生抉项： 

r t =UtXt -\-kiXtXf C 6 ft ) 

使具有这箜生长函数的动力学系统服从于恒组织约朿，我们 得到： 

^t^kiXt-^kr^XtXj — —-hfc*x^O (69) 

m 

才 i 一 1 + fi ， I^ — fc~"1 十打 dti; i1 * 2，---* 玲 
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从数学的观点来看，催化链（图 1-23 ) 不同于超循环正好在于一个速率常 
数的不同，取私#0,由后者得到催化链，因此我们预期这两种类型的动 
力学系统之间有些相似之处.与生长函数的非齐次性一致，固定点图依赖 
于总浓度 t 处于低浓度极限时，两个系统变得与指敢生长的独立竞争者系 
统一致（图1〜22) & 另一方面，处在髙浓度时，这两个系统则不 一样。 动力 
学系统 <6 9〉渐进地类似于相应的基本超循环 ( p =3) 动力学_统， 

作为一个实例，我们再一次考虑一个维数的系统^那里有7个固 
定点： 其中3个与单形$ 3 的隅角重合，另外3个固定点落在边上，第7个点 
則处于&的内部。 

对给定的一组参数 fc 迸行计算，其数字结果显示在图 1-28 中，正如对 
图 1-23 的催化链一样，我们提出3个不同总浓度 R 的固定点图，分别代表 
了低的和髙的浓度极限 （ a 和 c ) 以及 ffi 界点 （ b , 十 fcr 1 ) 



m 1-2 B 由自复制单元所构成的动力学系统 (69〕 的固定点图，这些自复制单元形 
成催化超循环。 

n =3, p*2, = 2 f 3; 1, 2 f 3 )； 

a) c D —0,5 f b) Co — 2.5 w c) 

l=Xi, 2 口 ^ 3 , 3= 
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考 虑动力 学系统 C5S) 和 （69〕 在接近内平 衡时的 发展，我们 
认识到在循环系统和非循环 系统之 间的一 个非常 重要的 差别： 
循环系统导致了某个 渐进的 高浓度极限，此极限以各个 物种的 
恒定相对浓度为特 征， 而开放链在髙的总浓度处 则趋近 纯净态 

= a 

^从低浓度极限到髙浓度极限的整个发 屐进行 总结，使我 
们认到，正如动力学系统 （69) 所描述的，一个超循环是自组 
织的一个合适的例子 & 从个体物种之间的竞争出发，此生长系统 
趋近一个终态，在此状态下所有成员的纯产景是受动态控制的. 
这种內部控制导致了一个稳定的定态，或者导致其群体变量在 
固定点附近作规则振荡的状态。 

4. 复合超循琛 

对 p = n 的情;兄进行分析，导致了一个简单的、一般的结果： 
如同在前面所讨论的其他例子一样，在单形内部有一个闶定点。 
不过，单形的整个边界是由不稳定的固定点、固定点边和固定 
点面等构 成的。 因为，对于所有的《值，其中间（心)的不变点 
是焦点，所以，从整 个都具 有物理意义的 K 域——单形内部出 
发的所有轨迹，在充分长的时间后都将趋近这个特定的点。伴 



O 1-29 在悒组织约束下形成 M 合起循环的自复制单元 ® 所词成的动力学系统 
(65) 的固定点图， 

jjfiX ■…戈，； 〔1 * 1 j 1 )] 
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随 X 。 的所有本征值©7,对于给定的和 fl 的值都是相同的。 
如果我们使 P = ~ 则它们都遵从表 1-9 中的表达式（3)。图 1-29 显 
示了一个其〃 = 3的复合超循环的固定点图。所以，这种复合体 
对于控制其组成的相对浓度，是一个极好的例子 t 

5- 各种 超循环的比较 

超循环具#内在的整合信息的能力。的确，其中最简单的 
超循环代表了复杂程度最低的动力学结构，这种结 构能使 功能 
上相联的自复制单元的系综免受由于选择竞争消灭了它们的一 
钱成员而导致的信息丧失。从动力学观点来看，所有各种超循 
环在这种性质方面都是等价的。另一方面，复杂程度较低的系 
统，诸如简单的催化循环 C 图1-4)，因为它们缺乏$卒 P 自复制 
性，所以不配作为整合信息的系统。 * * * 

根据自然界的现实性，可进一步对超循环的等级进行区分， 
这是第三部分的主題。为提出这种论、据的一个例承，我们 fe 此 
把简单的超循环（1? = 2)与复杂的超循环 CP = W 7 就它们的物理 
学实际方面加以比较。简单的超循环，依据其生长规律，聚求 
生物分子的大分子碰撞 # 这些生物分子项容易由各种机制提供， 
同时也是来源于关于核酸复制或者信使指令的蛋白质合成的现 
实假定（参见 2.5 节和第三部分）。复合的超循环要求所有的伙伴 
都对每一组分的生成速率有所贡献 f 于是导致这种复合超循环 
的机制将需要〔极不可能的）多分子碰撞或是形成由〜个不同的 
亚单元组成的中间物 C 这在低浓度时是极难彤成的）。另一方 
前生物条件的特征是 一g, 等印 大:分子的浓度极低 c 为了“过 
复合超循环有效地开始进又们将不得不假定远远超出实验 
经验以外的极高的结合常数，以及在这些常数与单种组分的功 
能效率之间的内在联系。因此，对于翻译系统的集成过程来说， 


• 105 • 



与任何低组织度 P 的超循环相比，复合超循环很可能不那么重 
要。在前细胞进化的更高级阶段，复合超循环也许已获得了生 
成的机会。 

由具有_化活牲的和自复制的单元构成的各秭系统，已经 
由固定点分 i 加以研究。结果清楚地表明了超循环揭合的必要 
性。只有催化的超循环能够满足在第 2. 45节中列出的信患整合 
的标准。 


1. 每一组分的选择稳定性是由于与错误拷贝进行有利的 

竞争。 ； 

2. 各组分的协同行为整合入新的功能单元。 

3. 此功能单元与其他一些效率较低的系统进行有利的竞 


2*4 基本超循环的动力学 


^循环作为前生物自组织的有关系统，值得对它们的动力学 
m 行为进行更详细的分析*对于此类基本超循环 CP =2), 直至 
维教为4,都可以给出完整的定性描述。对于更高的维数，以及对 
于结构更复杂的超循环，我们在进行拓扑分析时不得不借助于 
数值 积分* 我们以基本超循环为例说明这种方法，这种方法揭 
示了超循环自组织的全部基本性质① * 


①作为超循环的特例，其中生长函数的2级项巴被;形式的 
项取代了，■河以驭得解析解 • 
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2*4*1 定性分析 


由于我们关心的是各组分协同作用的动力学系统，所以最关注的是 
在物浬上可接受的浓度范围内的稳定吸引子。更具体说来，我们必须研 
究那些固定点的稳定性，对于它们，雅各比矩阵的一些本征值的实部为 
零。在第7节中（表1-9)，我们主要遇到两种 情况： 

1- 对于龟形&的隅角上的固定点而，本葩值为零 (©^-=0,^=2, 3, 

， 2 ，-，*， 找） • 

2- 单形 S〗 上的4元超循环的中心固定点，是纯虚数本征值(吟乂 fl> 

在对于低维数 n<4 的超循环的中心固定点的稳定性作出一般的证明 
之前，让我们首先详细检査一下这些系统的拓扑性 b 

相应于基本超循环的动力学系统可以分解成几个子系统，在整体上 
不变的子贫间定义每一个子 系统。 当且仅当通过子空间任一点的轨迹从 
不离开子空间时，一个点集合或者子空间将被称作关于给定动力学系统 
的“整体不变量”. 

特别是我们发现，单形&上的动力学系统可以划分为在边界上的 
单搀 (BS „) 和在内域的单殍单形的内域与 PJt 前一样定义，它是群 
体变置不会消失的区域，即0<£/<1, i=l, 2，"， n 0 显然，我们最感 
兴趣的是上的动力学系统，因为它们描述了完整的超循环的发展，我 
们在下面以数字2, 3, “ …， N 来标记它们。 

在边界上，有1个、2个以至更多个群体变置消失了^磋果是，在 
上的动力学系统可以划分力诸如边、面和超面那样的低维数的单形上的 
动力学系统。为把这些系统与完全的超循环加以区别，我们将利用 2A ^ 
2坟 3A 等作为速记符号。所有对应于维数的基本起循环，都示意在图 

Jr 

①布 4 fc ( fc 是不小于 2 的整数）维的基本超循坏中，也将出现纯虚数的本征值， 
不过，在这呰更高维的例子中，中心不动点是鞍点，与对纯處本征值的更蔼级员 
献的性质无关 
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1-30中。 表 1-1.0 给 出 了把 4 维的系统分解成宄 11 个子系统的具怵例子 • 


A 

i 

IS 130对应于维数 n =2.3 和4的基本超循钚的动力学系统。单形上图示的各 
个系统，可#分解成为整体上不变的动力学子系统（表 1-10): “完全的” 
子系统13和由所有非零群体变量来标征，从而描述了在单形 乂的 
H 域中（ I 心 ： G > h > c ,， i = l ，2, ~， tt ) 的发展。在单形叉的 攰界上 
1个或更多个群休变笸消央了，同时获得了低维动力学子系统，渚如"流 
动边 ”2 A 、 “固定点边 n 2 B 、3 A 型三角形 C 注意：动力学系铳 2 A 出观在3、 
3 A 和4的边界邻域中， 2 B 出现在 3 A 和4的边界邻域中， 3 A 彔后出 
现在4的边界邻域中乂 


表 1-10 维数》= 4 的基本超循环，其动力学子系统在整体上不变 


符， 1 

| 条件 

_ 动力学系铳 

4 

5* ， Cs ， 

2, 3, 4 

3A 

1 

| 

! Ci ^— Ci ^ 

仁广令， i=2 ? 3 t — 

1 

1 


“似地 : _■ 

IaI 

0 

= 一 Ci < P - 4 ^=CiCi 


或 ^=^i — 0 i 

类似地 
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读表 


符号 1 

条 

件 

动力学系统 ' 

2B 

C*=^=o 

Ci=Ci=0 


Ci^O f i=l ， 2,3,4 


到维数^=4力止的所有系统，.都可以用李雅普诺夫方法加以分析 
(表1-11)。对于2、3和4这3个系统，我们给出了李雅普诺夫函数，因此 
中心固定点代表了一个稳定吸引子而且 > 这个固定点的洼域扩展为单 
形的整个内域^用更专门的物理 f 本语来说，这意 味着： 从任何群体变 
逢分布出发,我们都终止在同 一+ 稳定的定常浓度的集合。动力学系统 
的确是以各组分的协同行为怍为特征的 a 这个结果对于4维系统具有特 
殊的重要性，在此，固定点分析法中所运用的线性近似产生出一个被\ 
^平面上的同心封闭轨道施形所包围的中心（见图 1-31 G ), 这无法对稳 
定性怍出明确的结论& 

在单形边界上的动力学系统决定了“硖缺的”超循环的行为， 
"破缺的”超循环即其中至少缺少一个成员的摧化超 循环。 实际上，这些 
系统描逑了超循环迤失的勃力学。它们在起循钚的生成阶段也具有某种 
重要性到维数为 4 力止的完整的动力学系统的边界上，我们发现了 .2A 
和 2 B 两种边以及面（图 1-30 K 所有这3个动力学系统都可以直接加 
以分拆^第一种边 2 A 联系着两个顺序相连的纯净态或隅角，它们标以 
“ i ” 和，" 0%= i + X - w <3^ p 正如图 1-32 中表明的，沿着边存在一种稳 
定的推动力，指向总是因此这个系统的唯一轨道是从隅角 i 走苘 
隅角相应地，我们将把系统 2 A 称作流动边，在趋近隅角/中，撺动 
力以抛物线方式减少(图 1-32 K 因此，泰勒展开式的线性项在固定点而 
消失 f 固定点分析无法就这个固定点的性质作出预见。 

表111维数3和4的 基本® 循环的李雅普诺夫函数 

为证明动力 学系统 5 = 的一个固定点6稳定性 ，■我 们必须找出一个任息 

函致〕，它满足如下的两个标准： 

(1) V(x )^=0 且 FO : i ：>0 ，：csa ( Tll . l ) 

■ H 

， JU 9 - 


郎迕固定点处雨 数销失 ，而在不动点的邻域 U 中函数为 IE 。 所以 s VCx ) 在不动点 
处具有局部的极小值 t 

⑻ P (x)= ^±. (€) ¥<0, 抑 u crn_2) 

即在固定点的邻域中 vo ) 的时间亨数力负。在 S 处消失的原因很 普通： 

O fr 如果对给定的动力学系统的固 i 点 能够找 到这样的函数它就称作一个 
(严格的)李雅普诺夫函数，此不动点天是（渐近地）稳定的：所有通过无的邻域中一 
点的轨道都将终止于固定点瓦 

也可以定义一个较不严格的李雅蝥诺夫函数 VOO , 它满足较弱的标准 * 
^(jcXO (TU.3) 

任一^入 if 的邻域 U 的轨道都将保留在那氧一个具体的例 子是： 在较强的李雅 
普诺夬意义上收点是渐进稳定的，而中心只是关于较弱的标准 （ T 11.3) 是律定 
的. 

为方便起见，当我们把李雅普诺夫方法用于基本超循环时，我们使用归一化 
的变置&，并假定速率常数都等于1，即 

函數 


卜 （去 )* — dG ( Tll.O 

有一个柽小值，弁在固定点■处消先，所以满足条件的时间导数 

n 

可甶直接求导得到 

^ = —Ci£i—^.(1 —nr)t 

*-i - 

现在，我们必须审迕不同 n 值系统的标准 CH 1.2)* 在单形 S , 的内域， 条件仑 
<；0变得与如 T 不等式等价： 

crn .6) 

tl 

显然，我们找到 r ( ta )- i , 它满足方程仑(1。）= (^(1代表了此起琯环的中心 

it 

囿定点 ）. 

对于2维系统〔《—2)，条件 （ T 11 .6〕容易得到 验证： 

■- r - 

Cx = c ： 【,=1—:->卜2“1一0<备 （ T 11. T ) 

A 
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m ^ r 代衷了在貝有堍大值的一条抛物线■所以除了在固定点 f 处有 

以外， r ( C 〕< i 到处都得到满足-在这种佾況下，7是一个尸格的李稚普诺夫函 
2 

数， i 。 是渐进稳定的。 

对于 n = 情况是非常相 以的。 不等式 （ Til ,3), 即卜除了在固走点 L 

处以外，它在单形 S , 的內城中的每一点都保持有效 Y 又代表了一个严格 

的李雅普诺夫函数，中心固定点 I 是渐进稳定的。 

在4维中，问题就较复杂了_我们认识到，几乎在单形&的毎一处，条件 （r 
11, 3) 得到了 验证： 、 

r=cCi+wcc.+^)-sa-s), o<s<i crn,s) 

■ I 

在其内域，我们发现 0< r <+ 当且仅当时， r = i . 方程 ■^决 定了平 
♦ 

面(参见图 l -31 a 和图 L -34 b )* V 显然只是在较弱意义上的一个李雅 

普诺夫函数4这个结果提示,至少中心固定点是稳定的.为了证明渐进稳定性， 
我们引人新变饊\ y 、 z : r 

x =-2(%*+ d+i 义=一（1+怎 ）（ y - xy ) 

y=2CCi+^*)-i 3>=(l-r)C^—jj2) \ 

z=2(G+f5) — 1 z~z , ^z+x t —y a ' 

_这使得坐标系铳的原点移到单 形&的 中心，并使得坐标抽分别通过边2^ 

和五的中点（参见图 l -31 a )* 第4个变量 — 則被蜊掉了.从而 Jr 轴 

锥崑地指向临界平面 G +6=^，此平面是由^和 y 这两个变资张成的 e 在此平 

面中，动力学系统 g 化为丈3%少-^以及 

怎 的时间导数只有分别沿着 x ^± y 或者心和这两条线才会淸失 • 
因而，在此临界平面中，除了固定点 lo 以外，不存在轨道,牝系统 W 间就通过了 6 

沿茗任一给定的轨道，除了当通过临界平面 Ct + r s = i 的瞬间是例夕~几乎在每 

一时刻条件 V [ f {： t )]<0 都得到满足，沿所有的铒道， v [ cco ] 都是随时间 t 而单 
调迪减少尚。 v 是一个严格的李雅普诺夫函歎，从而固定点 I 。是渐进稳定的， 
在更髙的维数 rt >&， VCD 不再是一个李稚普诺夫函数从而此方法无法对中 
心固定点的稔定性作出 预言。 




在基 本詛循 环中，单形的隅角是 鞍点： 沿着边 
1 + «‘），隅角 （ i ) 关于鸹落是稳定的，但沿着边 i 了 + l —时 d 则 
是不稳定的，在毎一个完全的动力学系统的边界上，我们 f 而发现了一 
个封闭环丑茲 3 X .. Q , 此系统沿该环具有明确的彘转意义/这个循环不 
是一条单一的轨道，为允许此系统进入下一个纯净态，往每一个隅角要 
求一种特殊的涨落 ^ 存在这个拜相当于总系统的循环対称，每一个隅角 
上的不对称,反映了在我们的模型中假定的生物 m 合物的合成和降解的 
不可逆性 4 

在动力学系统 3 i 4 中，物理 上允许的变搋 范围是由两条 顺序相 连的流 

动边乃和）£ a=i-hl-n6 <n 和 fc=^-+i 一 以及一 条固定点边瓦 

* 

( k 丰 i -1 + D 所包围的。图卜 31& 中显糸了这个系统的轨道 ， 它们从 
固定点边的某个点出发，终止于 P 角 h M 而它代表了此系统唯一的稳 
定吸 引子。 因而物种 A 代表了一个超循环的这种片段的生存者或残& 
者 • 



IS * 上 的系统4和在等边三角形 （ S 3 ) 上的4个等价的 9 A 型系统构成 ，其 
中的每一个 3 A 型系统郜是 甶两条 流动边2 A 和一条固定点边 2 B 包围成 
/的！ a ) 内域上的系统恰当地用变置次 y 和 z 来描述 { 见表 1-11). 封闭 
1 同心轨道流 形厲于 X、 y 平面（图中影浅区域)上的线性化系统的中心， 

. fc 〕 动力学豕统 3 A : 所有的轨道都始于固定点边 (15) 上的某一点，并终止 
、.于 ㉟ 一鹆角( 3) ..在虚线连起来岐各4上鈣道都与辱声点边 （ i ^ 平行 * 
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面 un “逋动边 ” 2 A 切向虽匕=-“(1 —在崧个物浬学上允许的区域内 0 K 
“<1)都为正，而在两喘则洧失.两端代表了此系统的两个面定点： 
t = a ,0) 和 1=(0, 1)。心: > D 意睽着， G 在 T 一个时间撖分间蒔中是 
' 增加 的。 芳此，2 A 上只有一个轨道从 It 到1» ■即从隅角 1(^=0) 接近 

隅角 2 G 2 =1)。 动力学系统沿着这条边"流动％注意，在固定点 
1) 处 dh / dG 消失1%哿致线性化系统的一个本征值 0=(^ 因而固定点 
. 分栌不能预见 这个点的稳定性* J 


对基本超循环的边界的考察，可以推广到更髙维的系统。从所获的 
结果， 我们可 以预期硖缺的超循环的长期发展。在超循环的一种物种被 
某一外部事件 所湞 灭后，余： F 的动力 学系统 是不稳定的，并在充分长时 
间后趋近一个 纯态。 在所有情况下，被选择的某个物种正好在此超循环 
破缺之前 出现。 换言之，当 i 是 K /= i+l — <3^〕'的前体时，物 种卜将 
保持超循环的最后残留者，而这个超循环由于其成分 L 灭绝而受到破坏， 
根据已知的催化链的性质来看，这种行为并不是意夕卜的。 

2*4*2数值积分 

维数 n <12 的:連本超循环的微分方裎组都已用标准数值技术进行了 
积分：在以前的论文中已给出了相应的解曲线 ^(0* 在此就不重复了， 



* 


華 


因为我们在此关心的是这个问题的另一个方面。我们现在的目的是研究 
单形& 内域中的稳定吸引子，它们保钲了组分的协同行为 a 为比目标， 
我们直接考察轨道流形。 

在原先的动力学系统中去掉显时间相关，就获得了轨道的微分 方程: 


(70) 

得到作为觯曲浅的轨道； 

4 - 

欠 a ’ 63 (^ 1 ，父 1 ，0 

+ 

琴 

(Jfi ，欠 2， *. + ， Jfji) (71) 

因此，此轨迹是 n 维依度空间的一条曲 线。 为图示出来，我们将把这些 
曲线投彩在由选定坐标\与4所生成的平面上。低维 ( n =2、 3相 4) 
m 循环的轨迸反映才这些动力学系统的已知性质的情况是相当平 
凡的，只有两条收敛干中心稳定焦点的轨道（图 1^0) ^ 3维超循环 = 
3) 的轨道是锞线，它迅速趋近中心固定点（图 l -、33 h 这种轨道对应于解 
曲线 x (0 的强阻尼振荡 。 4元 S 循环偉得深入考虑。此轨道又是蜾旋地 
到达单形中心 C 图 1-341 的.与 a 维的例子比较可知，中心力比旋转分 
量要弱得多。相应地，向中心固定点的收敛是极«的。轨道在平 

面的投影很好地说明了前面推导出的结果:，即在平面和& + 

心二■上不存在轨道 6 的确，正如人们能从图 1- 34&所见到的，轨遒:基 
本上在一个类似鞍面的弯曲面上 b 

对于维数的基本超循坏，中心固定点代表了…个不稳定镔点， 

' 


_ 山 


dx t 

山— 

dx z 

—為— 

dx x 
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dx # 

■ 

■ 
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dx x 
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对这个新的（〃一 1) 维动力学系统积分， 






m 1-34 维数分别力 5 和 12 的棊本超循环的动力学系统 5 和 12) 的轨道 
( l 〕 rt=4, 初始；件： Xi(0)=0.97, x s C 0) = &〔0)= a (0)=CL01 ; 两种投 
影阄： £1) 在平上的轨道投影，此轨道以强衰成振菡螺旋地进人 
中心固定点； to 在平面 CXi，4) 上轨道的投影，中心_流形平面（图 1- 31妁 
Ay 平面）与;^ X 5 平面沿直线心+5： 4 =1/2梠交，垂直于它我们看到 Z 
轴： 注意， 轨迹只与这个平面 （W) 的单点相交 * 所以不会长时间停留 
在那里（表卜11夂 ( 2 }n= 5 r 投影在平面 （A, » a ) 上： c ) 初始条件： 
^(0) = 0.9995,^ (0)^^CO)^X4(05= x ,CO) = 0.0001： d> 初始条件： 
x L ( G > = 0:20 m ， 父/0)=心（0) = ：^(0)=^心（0> = 0.1999*注意，財于两齒 
初始条件，此动力学系铳都趋近相同的极限环。 (3)rt=12, 设磨在平面 
(Xi,jc t ) 上；初始 条件： x/COzO.g 的9，&(0)=… =5^(OXKOOOl; 
7) 初始条件:* 1 (0) = 0观43，\,(0)=〜=^ 1 *(：0) = 0.0332。两个极限环又 
是相同的，并非常接近于环 r ], n , …， tt ^， i 2 _ x 

在边界中没有收点，从而人们期待有一个稳定封闭轨道。对于在单形的 
内域是否存在这种吸引子，目前的分析技术尚无法给予证明。所以，我 
们不得不依赖数值结果。 _ 

对于一个极 暇环或 封闭轨遊，数值积分的确提供了有力的!1£据 & 从 
非常接近单形的中心' 某个面、某条边或某个隅角的各神点出发， ： 在充 
分长的时间以后总是到达相同的极區环《 ® 1-31 c — f r 分别对于维数 
n =5 和 n = l 2 的基本超循坧 M 示了两条典型轨迹。：^如我们可以从这两 
神圈的対比中看到，隨着^的增加，极限环更为趋近前面提 H 的圈 U ， 


， 1M • 



23, - m, 结果是，眾种浓芰中的振荡变得越来越类似于矩形脉冲 # 


运用数值抆术，也使我们可以不要如下 假设： — k 产…一 〜对于 
雒数和 《 = S 的动力学系统，已对任意 ?c 值作了计算 s 但没有观察到 
解曲线的一般本性有任何变化 ， 典型的例子显示在图1〜邾中 a 在两个系 


统中，单#浓度都是振荡的。对于浓度洩是衰减的，且动力学 
系统趋近中心固定点，它的坐标由如下方程所 确定： 

a?。： 欠？ - \ ^ ™i "I - 1 一 w<5/ n (72) 




具有不相等速率常数的 5 元超循环 M 示了相同种类的无阻尼浓度脉 
冲，在具有相等 fc 值的系统中已观察到了这种情況対子所有的亚单元， 
脉冲的大小不都是相同的 s 时间平均浓度[由 （67) 式定满鱼上述 （m 
式，它决定着(不稳定的）中心固定鸟的位置 . 相 ez 地，在谭率常数相对 
小的步骤之前的那些物种的脉冲是宽的，而柱相对快的反庳步驟之前® 
那些物种的脉阼，其宽度和髙度都较小》从而，此系统以优化的总生产 
违率调节它的组分浓度。 



m 1-35 _个基本 S« 钚动力毕系统的解曲线它的维数 n =4,速宰常数不相等 
- 25 # fc*— 1 *75j fci=l.25 t fei、=0,T5; ^?7始条件： ~0 ■& 997^ 
^{0)-^(0)-x 4 (0)=0,0001 : 满浓度标度个浓度单位，满时间标 
度=1000个时间单位].注窻， h (在最快步骤前而的组分〕的浓度是最小 
的，而 h (孜最慢步骤前面的绍分）的浓度則是最大的 * . 
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m 1-36 一 个基本 JH * 环动力学系统 的解* 线它 的维数 J 1 =5, 速率常数不相等 
25/13, fc a = l /13, 1=19/13, h = l ， fc s = T /13; 初始 条件： ^(0}- 
0.9990, x a C 0)- x s {0)-=^ CO )- x 1 C 0) =0.0001' 满浓度标度 =1 个浓度 
- 单位，满时间标度=]〔乃0个时间单位： L 注意， J 3 (最決歩骤前的组分） 

的浓度是最小的 ，而以最悝步 骤前的组分）的浓度是最大的。 


较髙维 («> S) 的超循环不以恒定 的稳定 浓度的稳定状态存在，而 
在中心的一个不稳定固定点周 围显示 出象波一样的振荡*然而，因为各 
组分的浓度受》整个系统的动力学所控制，并且群本 变置不 消失，所以 
色们表现出协同 行为。 


对应于基本翅循环动力学系统，在单形内域有且仅有一 
个吸弓 I 子，其洼域扩展到所有化合物浓度为正的（非零 ） 整个区 
域。在低维0<4)时，此吸引子是一个浙进稳定固定点，即对 
于托= 2是一焦点，对于 n = 3 和《 = 4是一蟝旋收点。在更高维 O 
>5) 系统中，数值积分对于一个稳定极限环的存在提供了有力 
i 据。因此，所有的基本超循环都是由它们组分的协同行为作 
为特征。 ’ 

这种类 型的超 循环， 由于 它们的动力学特征，所以对于自 



组织（耗散结构，即处于酱置输运的愦况:)还轧许多尚未探索过 
的潜在重要性。它们也许还在神砼网络的自组织中起着重要的 
作用。 


2*5 超循环与翻译 


2.5.1 理想的边界条件和一般筒化 

■ . 

■ ■ 

__^组合适的边界条件能够在一个流动反应器中得到实 SU 所 
"有低分子化貪物的浓度 = … A )， 借助于控雒装置 

得到缓冲，它们 fel 时又向此系统提供能費，浓度变量 A 涉及反 
应器中合成大分子的种类，而所有其他的“标准反应混合物”的 
化合物，则不在此微分方程中明显地反映出来，而隐含在 
式的有效速率常数中。 

由于技术上的困难，从一些推论中认识到，要详尽理解反 
应机制中的所有基本步骤是不可能的《»我们宁可运用简化的反 
应模式，从而專致了合适的“总”动 方学。 在化学动力学中，这 
种策略是一种普通程序。水溶液中的酸碱反应就是例子：它们 
—般用唯象方程来描述，不解释其中的单个质子跃迁，但又正 
好反映了所考虑分子的质¥化作用中的状态变化。 

对于模板指导的聚合作用和翻译的 机制， 速率方程的变量 
只涉及到作为仅冇变暈的总的大分子群 体数。 因此，并不详细 
考虑链的引发和传播步骤。从实验上可以证明，这些近似是正 
当的。实际上，我们在运用的这种“总"动力学业已确立 C 参见第 
三部分 


. 财， 



2.5*2 劝％学方程 


图 1-37 所示意的催化超循环，由两组大分子 构成： 〃个核 
苷酸和 n 个多肤。聚核苷酸 （ D 的复制，是由多肽 CA ) 催化的， 
多肽反过来又是前者的翻译产物。超循环连接是由两类动力学 
相互关系建立起来的。 

1. 每一个聚核苷酸^被专一地翻译成为一个事肽 A 。 翻译 
的可能性显然需要一种合适的机制，这种机制至^由一些翻译 
产物圮 所组成，同时还运用着一定的遗传密码6、 

' 2 . 聚核苷鹸和多肽生成的特殊复合物，它们在聚核苷鲮拷 
贝的合成中又具有催化活性 & 多肽可能是某种 k 有聚合 酶活性 
的普通蛋白质的特殊复制酶或特殊辅助因子。总起来说，这呰 
原始蛋白质至少提供了两种 功能： 特定的复制和翻译^第三部 
分中表明如何把这种系统形象化。 ： 

在^和^之间的耦合必须具备如下形式：它允许反馈环闭合 
(图1-37)。用数学术语来说即是，假定在酶螞聚核苷酸 K 在 
此卜 i + 之间形成特定的复合物，从而引入了循环对 

称* 



田 1-37 带翮译的起《环欐式 B 维数为 2 xn , 即个聚核苷轵和 n 个多肽 • 
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裒枝 苷羧含成的动力学遵循米亂利斯-门顿型反应槙式，尽管我们并 


没有假定 H 合物浓度小得可忽不计 s 


fcl 

」 It 

Ji ^ + SviAJi ^/.+ J / E , 


(73) 


Mi 和 W 表示 4 个核苷三磷酸及其计 a 系数，其中分别有 X=H 3, 4 t 
现在我们引入 h 表示复合体的浓度，用 y ! 或〜、 a 表示多肽 
(A )_ 核眢酸的总浓度或自由浓度6质量守洹要求 I 

x ) = x i -\- z t 和: y^=yi + 3 ：i C 740 

对子复合体的快速平祐，浓度二与总浓度4和:相联系： 


y ;+ x;+JQ 




〜 - 2 [1-、/ 1 -- + ⑽ 

假定多汰的合成是非专一的，即多肽 L 的翻译是借助亍某个共同的 f ‘翔译 
器"而出 现的： 


Mf 和 vf 分_表示激话氨基酸及其计董系数 & 通过分别控 制两利 物聚 
合物 U 和 E ) 的总浓度，-可适 S 遍引人选择约束条件 . 模仿恒适细念東条 
#，我们使两种浓度和都保持为恒置： : 


S <= C 1 C 77) 

Jfi L ： 

在所有这些条件下，个耦合微分方程构成的动力孥系统 写作: 

- r ■ 、 ■ 

■ ■ ■ __ ■ 

L f 尺；1 

: myr -与- : 

V % Jf-l “■ 

iel ， 2 ，…， ft C 78) 


为达到我们的目的，讨论两种择限情况就足够了, 


_ m ， 



1. 复合体的浓度為变#与聚核苷酸浓度词多肽浓度的 
乘积成正比，这时浓度应充 分低： 

y ? z t ^： y ^, x 0 j (79) 

如果我们进一步假定与二级复制的速度相比，一级翻译过程的 
速度是快的,这个假定至少对低浓度聚核苷睃来 m 是正的。多 
政浓度職来取定常值，它可裤包括在速率参 数中* 于辱，聚核 
苷酸的生成便是一个典型维基本超循环，可由一 I 诱分方 
程组来描述。 

2. 在髙浓度时， A 变得与两个变童中的较小一个相等 
z^inf (y ? 3 X}) 

相应地，我们趋近了两种可能的极限情形 t 

Zi ~ y } (81) 

(S2) 

其中的第 1 种情况，聚核苷酸的行为象独立的竞争者，而由于 
y^yl - Z ( = a ? 多肽保持稳定。在自然条 件下，象“ 恒总浓度” 
那样的约束条件在此不合适，至少对于小的 y 值不合适，结果 
是，聚核苷酸的生长将导致浓度比的倒换，从而趋近条件 
(82)。于是，如下近似 

和 C 83) 

成为有效，因而导致了一个 2 n 元的催化循环，但不是一个超循 
环。从而在饱和条件下，各组分处于高浓度时，趄循环失掉了 
典型的非线性生长速率行为。作力一个统一的系统，它摸拟了 
一个简单催化循环的性质，催化循环等价于自催化 k 或自复制 
单元。 


①£咐=下确界，这适一个数学术语，代表一个集合_的丧成员* 


• nt * 



2*5.3 数值解 


对于详细考察聚核苷酸和多肽之间形成复合体所导出的催 
化起循环的微分方程，难以用分析方法来研究，因为其中捗及 
到无理表达式。在这些情况下，数值积分虽是费事的，但是只 
符它才能描述关于这些动力学系统信息的仅有的信息源 a 为了 
例示聚孩苷酸-多肽超循环的动力学，我们将通过计箅机给出 
解曲线和轨道 。 

与基本超循环比较，聚核苷骹-多肽系统包含了一类新的 
参数，亦即复合体尚结合常数正如从处于浓度极限和高 
浓度极限的动力学行为的差异所预期的，平衡常数表现了对系 
统的动力学性质的某种支配性的影响。为了进行系统的考察， 
我们减少独立参数的个数。所作的这些假设与基本超循环中所 
用的假设是基本相 同的： 即对于聚核苷酸复制的全部速率常数， 
有 h — U — =/- = /; 对于它们翻译成多肽，有 = 

= 以及所有的结合常数假 寧相等 ，即& = & = 然 

后，我们研究在一组恒定起^浓度下 ，反 对处于固定的/值和 
的动力学性质的影响。对于维数的超循环，在充分长时闾 
后，解曲线趋近一个稳定的定态。单个浓度坷能显示出阻尼的 
振荡。这些系统的动力学，本质上与具有更髙的 n 值和小的平 
衡常数的超循环是相同的。 

较高维超循环的动力学更为复杂 0 系统的长期行为随平衡 
常数 K 值的增加而变化。在一定的临界值以下，系统向稳 
定的定态收敛 # 而对于较大的 K 值 （ K > K ：〜) 则获得极限环 t 根 
据解曲线和轨道的形状，我们区分4种不同的情兄，按照乎衡常 
数 K 值的增加来 排列： 






m 带 a 译超® 环的动 # 学系 统的解曲成维数 2 XhK=0.2l 初始条件： 

J：i(0)^5 r p f > T a(0)=^. ™y fl (0)=0.5; A：i{0)^... ^^*(0)=1.0; 满啤度 
#度-=5个浓 JT 单位，满时問标度=1000个时 ! 间单位 。 ； 对于霍@夫分 
变， 平衡常敷 K 值傕 于临 界值，因此观 察到一 种阻尼 振兹. 



H 1-39 带翻译超循环的动力学系统的轱道结数 2 x 5, fc -1- O ； 初始条件》 


f 1H. 



>^(0) = 5 0,3 J a(0)=-y5CO) = yjC0)^rCO)^0 .5;x 1 (0) = x.(0)=^XsCO^^ 
^ C 0)- Ar 5 (0)- I .0 a W 轨道芘乎面 (％，3?) 上的投影沿乐丫聚枝犴故心 
和 G 的炊度 .&) 平恧 （ y ^ a ) 上的投彤表示了聚枝苷敢 h 及: H 翻译产 
物阏&的浓度，注意， E t 的浓度大致与八的液度成比例，所以，简化 
带翻译的超循环条件是能满足一种 良好的 近似的在平面 y ,) 上 
的投影显示了多肽 E . 和聚核苷政“的浓度， J , 的形成是前面的£^俥化 
的 . d ) 在平面 ( a , X ,〕上的投影，显示了多肽妁浓度 * 注怠， 
K 乂低于窑普夫分文的临界渣，此轨道向中心固定点收敛， 

1* 在 K 值较小时，动力学行为与低维数超循环在定性上相 
同。解曲线显示了强阻尼振荡 C 图 1-3S)， 轨逍缧旋式地迅速落 
入代表稳定的定态中心（图 1-3 9) 。 

2, 原则上，我们发现了与情况 （ l ) ffl 同的一般类型的动力 

学行为，不过振荡阻尼很小，向定态趋近得极慢（图 1- 4 ⑽、 b )。 
这种情形与 O 0 : fc 不一样，因为在筒正模分析中不出现衰辦項， 
但要考虑非线性贡献。这一事实唯象地揭示了它自己的初始振 
幅（几乎）是恒定的。在平衡常数 K 略小于嚙界值时,即 JC = 
UK ， 就出现这秤情形。 ^ 

3 , 在 K 值略大于临羿平衡常数+服）吋，我们观察 
到一种有趣的现象 ^ 此动力学系统开始的行为很象情况〔2) & 单 
个浓度以相对小的幅度振荡。与情况 C2) 比较，在初始期间振幅 
稍有增加。然而，过了这个正弦振荡阶段后，浓度波陡 然煺改 
变其形状和頻率（图 1-40c、d)， 于是变得很象矩形脉冲，这种 
脉冲我们已在髙维的基本超循环中遇到过。最后，此动力学系 
统趋近^个极限环。 、 

4, 在 K 值较大时，单个浓度的振輻增加，动力学系统稳步 
地趋近极限环（图 l-40e、/) a 我们在此观察到的興有孛续变化 
参数的动力学行为的这种变化，在女献中被称作 “霍普 i 分支久 
这秤向着长期解收敛中的特殊减速，通常叫 做霍普 夫分支的“临 
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囝 1-40 带獮译 超循环 珅动力 学系统 的轨道 <0 和 b ) 的雄数 2 X 5， 初 
始条件: ：^(0)-=5,( T ，：^(0)= h (0)= y ,(0)= y s (0)=0.5, ^(0)=^*(0) 
^ x a CO ) = ^ 4 <0)- x s (0)=，1.0; 此平面 i 的投彩分别代表了 U •和 r , 


.U0 * 


仏的浓度： 平衡黹数 K 的值稍低于#普夫分支，我们观叙到，尚務定的 
中心固定点收敛得非常谩. C) 和 d) 维数 2x6, K=0.2784 ; 初始条忤： 
yi (0)=5 .0,少必>=.,.=：^(0)=0. = a 〔0) 二： U0: 在浓度为 
1山和 r^E, 的平面上分别显示了它们的投影：平衡常数 K 的值稍大午 
蜇苷夫分支，我们观察到，系统最终收敛到稳定极限之前还有一个亚 ft 
扱限环。 e) 和 f) 的维数 2X5, K=1.2: 初始条件: y*(0) = 

y«(0)~y4^)5=375f0) —0. 3 fi( 0 ) ~ 6(0)= 欠 3(0) =x*^0)~?Cs(0) =1.0; 

在浓度为 h 1和 l ^ 的平面上分别显示了它们的投影：平衡常数& 
的值在锤势夫分支之上，此系统稳步地向稳定_环收敛。注意，布 
和 h 之间的比例，在所有3种愦況中 （ b 、 d 和 /) 部颇合理地得到了满 
足 o 


界迟缓”，我们在情况 C 2 ) 和情况 （3) 中发现过，也 已用来 描述了 
: H; 饱一些动力学系统。在超循环情况中，临界 K 値附近的“迟缓” 
对 T 大的 MS 变得更为显著^在6元循环中 (^-5), 某种对应 
于 (3) 的情形是难以检测的。另一方面，》= 10的催化超循环比 






防 1-41 带翻译的超《菸动力_系统的解曲线 雄数 2 X 10, K ^= 0 . 02 Gi 初始条 
件：:.氏 Xj (0〕7 … = x M (0 )=l .0: 满 
浓度标度=10个浓度单位，淌时间祀度=1000个时同单位 .选择 的平衡 
常数值稍芒螯普夫分支的临界值之上^我们观察*一个亚稳振落态，它 
带着特 殊的浓度波突然转交到最后的极限坏* 
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起 6 元系统（囱 1-41), 则表现 出长得多的起始期，这芷如愔況 
一 (幻中的情形。起始的正弦振荡阶段，类似于某种並稳振荡态。 
它在向终态极限环过渡时，随着抒值增加七得尖锐起莱，这在 
10元超循环时相当明显， 

迄今研究过的所有聚核苷酸-多肽超循环，在物理上允许的 
' 浓度范围的内域中都有一个吸引子。 ； 它们以其组分的协同行为 
作为特征。依据总浓度 CCf 和 CD 的积、缔合常数 CK) 的值以及 
超循环的大小，我们观察到稳定的固定点或者极限环。于是小 
的 K 值与髙的浓度互补，反之亦然。在低浓度极限和高浓度极 
限的长期行为，可由数值积分获得，它与上一节在分析 基础上 
作出的预苋完全一致。对涉及到多肽合成的准稳定态性质的基 
i 简化，可以由观察在 h 平面上的轨道的投影而直接核实。 
对于此.定态近似，我们期望发现直线.正如我们龍够从图1-如& 
和图 1-40K d、f 看到的，两种浓度的比例大致上得 到满足 ，简 
化处理显得是很正当的。实际上，对这种复杂反应机制进行数 
值分析的目的是证明，复杂的超循环与基本的超循环就其自组 
织性质而论是等价的。因此 v 由基本系统所获得的结论，是与 
所有各种结构更复杂的现实趙循环相关联的(参见第三 部分夂 


2-G 超循环网络 

2.6.1 〜平衡 和超循异之问的竟争 

■ ■■■、 ■ ■■ 

■■ M- 

#2. 2节中引入的内平衡概念，看来对于直接分析更复杂的组 
ft 织网络是十分有用的，因为它允许减少独立变 鐽 的个数 
首先，让我们考察一下基本超循环屮的平衡过程。为此，我 
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幻讣 於爭个 浓度V⑴的时间平均值 c 参见（67>式 ] ，并 fa 它们与 
相应的解曲线 ACOC 图 1-42) 作比较。无论终态棊定态惰性的还 
是定态振荡的，经过几个#环后，时间平 均值义 CO 实际上成为 
恒景。因此，已建立内平衡的假定看来对于超循环是一个很恰 
治的近似。然而，我们应在几种情况下 对此进 行检验 & 

运用内乎衡概念，我们能够为整个超循环的净生校速率导 
出一个方程： 



m 1-42 在具有扣等的速宽常数和时间平均浓度 x ( t ) 时，雄数和 n =5 的甚 
本趙嘴邡动力 学穿统 2解曲线; （<0 n = _1 ，以及 (&) a =5 &。过呼 
振荡以盾 xy ) 到达无，亦即两1例子中内平衡的婼立都是相对快的 


* 



(BO 


^ ^ S 戈 i = 2 厂 I (■ 欠 ）S 

= ―-— c a = jco 2 =^=r co 

■ S ^r 1 

i-i 

r 

/ =*i +1 * fk) t_ 

因此，趙循环是以二次生长速率力特征的，并遵从双曲线生长 
定律。对于 2. 2节和 2*3 节讨论过的非达尔文的“一旦则永存 # 选 
择，它们是合适的例子。 

按照 （SO 式 S 的表达式，作为整体的超循环的速率常窣，将 
与它的最慢一步的速率常数具有相同的数量级。在无限制生长 
的条件下，假设起循环在一定的临界时间的生长趋于无 
限。在完全平衡的系统中，这些不稳定性出现于下式1 

(85) 

对于平衡的起循环，按（8&)式计算的结杲，可与表1 -12中由数 
值积分所获得的远离内平衡系统的值相比。在完全平衡时 
系统中，不稳定性总是出现得早一些，匕。总体上讲，这 
些数值差异不甚重要，动力学系统的一般行为和 L 的相对值都 
得到正确预见。从而关于内平_的假定对于大多数非平衡系统 
都表现为一种良好的近似 。 、 

在内平衡假设下，全部起循环之间的选择可以作为单个实 
体进行一般的研究。当然，由此所获得的动 i 力学系统，与那 ® 
由二次生长速率所搏征的、描述了独立竞争者的动力学系统是 
—致的。对非平衡超循环之间的竞争更难以进行考察，因为只 
W 能对此种微分方程组进行数值积芬。在其他地方讨论了一个 
例子，它表明，内平衡 ® 设是一神行之有效的近似 • 



表 1-12 在无限制生长条件下 ffl 循环动力学系铳中的不稳定性 


n 

边界和初 姶条件 

临界时闻常数 

速率常数 1 

初 始浓度 
c(0) 

! 初紿分布 3 

1 x(0} 

1处于平衡 
: tL | 

远离平衡 

C 

2 

1/2 

0.55 : 

(0.5,0.05) 

3.64 

S .0 

3 

1/3 : 

0.60 

(0.5,0.05,0.05) 1 

5.00 

6.8 

4 

V 4 | 

0.65 

(0.5， 005, 0.05, 0.05) 

6.15 

T .3 


o . 应用在远离平衡系统的数值积分中的初始浓度分希： x (0)- tJd CO ), xi 
(0), ..J 、 


作为竟争系统的一个例子，我们考虑两个超循环和它们分 
别是〜元的相〜.元的，并服从恒组织约耒条件。 

如果存在着内乎衡，此系统归结为焉有二次生长連率项的两个竞争 
者^由固定点分柝得到的结果使我们想起，当其相対初始浓® C ^(0) 超 
过了一个临界极限时I 起循环将被 选择： 

litK c A ft ) = c p 若 — -^p ( S 6) 

f K^A "r fCfi 

否则将在竞争中 获胜。 ^ 

考虑一种更为特殊的倩況似乎 竟 可逬明问题 。 我们假定，各个速■率_ 
常数在给定的超循环中是非常相似的，即 l〜fc a ^=1和匕“〜 
h +s 〜...〜 1—=^^ 于是获得如下的全部超循环速率 常数： 

== ' ~^ i fcfl — ——— i^S (87) 

托 S 

正如我们所见 # 这痤常数与超循环中的成员数成反比，结果是较小的超 
循环.似乎具有一定的选择优势 9 .不过，如果我奵假定所有的大分子都以 
大抹上相同的浓度氓> 出现，那么较大的循环劣势 IH 妤由较大的总浓度 
C 加以补楞： 』 T ：： 

c A ( 0 }^ n A -x , St c & — + S 

lii?V Cj ™C 0 (S 8 ) 

f -拿 ■ 
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所以，倘若各个成员的初始浓度以及复制步骤的速宰常数相等，那么不 
同太小或者不同维数的超循环的生#柷会关致是相_的。 

从两个超循环所获的 S 果，容曷推广到 N 个独立的竞争者， 

2-6.2 寄生耦合和催化网络 

把某个超循环中的所有活性成员 h ，…，夂联系起来的循环 
封闭的催化连接，也许包括一些分支点，并促进外部物种 
…， 叫 它们不是此协同单元的杓在部分）的进一步增生。我们， 
把这些外部成员叫做寄生者。为使分# f 处理成为可能，我们应 
假定 ft 循环中的内平衡(表1-13\我们用固定点方法对描述了 
一个超循环和一个寄生者的两个动力学系统进行了研究^ 

第1个例子是一个超循环和一个没有自复制能力的寄生者 
t 图1-430)。我们从表 1-1 3 可见，在总浓度的一定阈值之上 Ch 
c o > fc ) ，超循环和寄生者在定态以非零浓度出现。此超循环的平 
衡浓度随 G 的增加而增加，而寄生者的浓度则保持不变。宁是， 
在浓度充分高时，对于此循环的动力学，寄生者将彻底失去其 
重要性^在总浓度较柢时，系统变得不：稳定。在假定 
的内平衡限度以内，寄生者破坧了超循环，并最终代表了此动 
力学系统仅有的残留者。 

第2个例子描述了带自复制寄生渚的起循环的发展（:图 
43 bX 这个动力学系统以依赖于速率常数 fc 和 h 的相对值的明 
确选择为特征。对于寄生者被坏超循环，而不等式 
则意味着寄生者的死亡。在单个聚核苷酸水平上详细地考察此 
动力学系统，也许是有趣的。从表 1-13, 我们得到 

k ; kx l A = C89) 
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在建立了内平衡的条件下，运用前闻导出的表达式 ^ 

fc 产 C^rV 1 

我们发现： ， 

<一 t ■ w< C90) 

^ t 

从而于从分支点开始的反应步骤，选择的结果完全由两个速 
率常数之比决定，而无论此超循环中其他的速率常数的值怎么 

样 . 


巳对图 1 - 43 所示的此类动力学系统进行了数值积分，以便研究偏离 
平衡分布的影响。事实上，所有在此得到的结论，也可在远离平衡的系 
銃中得到证实 & 


田 1-43 



<0卜％ 必 

> ■ J - T 

带寄生 单元超 ㈣ 珲的嫌式图 a ) 寄生者不是自复 制的； b ) 有生者是自 
复制的。假定分支出现在组分©处。 


表 1-13 带寄生偶合超循环的固定点分析 


—个带某个寄生单元 l 的超循环（图 1-43), 由 n 十1个 m 分方程来描述， 
其中 n 与孤立超循钚中的方程是一敌的 * 第 (ft+ 1) 个微分方程定义了奇生者的浓 
度 I 我们有： 

欠 ， LK l—^w 

对于阁 l-43a 示耷的系统 


* 1S3 * 


c * - 

对于图 1-43& 中的例子哼 , 

Jc = fc s x r x—p . CT 13,2) 

如果在虬 趙循 环中巳建立了平衡，则 a +1 个微分方程咸少为2个。在此引入 
新 的速率常数显得是适 宜的： 


fc - ( ri 3.3) 

C . 4 ^ ；=1 

式中 h 由方程:式 （84) 所定义。 

(1) 寄生者不是自复制的 （参 见图 l - ga 〕： • 

^ C 1 A —— CfcjC a j + fcc w )； c ,= c 4 +x CT 13-4) 


丈 -=fc 〜一土 + U 

Co 

这个动力学系 K 有两个司定点： 

Si- C A ^ jg= fe . (T13.5) 

k A fcj 

玢⑴ _ Or^ 0 -k}* 

k A 

^sr 6=0 ， x=c ^； *y ：T1 =0 h \X13<f>) 

如果总浓度不满足临界条件 c ^ k / k A ,mi A 是.稳定的。_ 

时 A 的稳定性进行分析要求烊细地考察更高级的项 。 

对于某个点〜一知,我们发 现： 


* = k A c 0 + fc ^ x ) ( T 13. T ) 

c * 

这导致 ’ 

x >0 对于 c 0 < fc/fcj 

以及 - 

^<0 对于 

因此，固定点心在浓度低于临界值 时是总 定的，在浓度高于栋界值时是不» 
定的。在低浓度时， 心落 砗物理上允许的范围之外，是唯一的稳定的定态， 
此崧循沭被有生者所破坏。在萵浓度时，稳定的固定点1落在肀 形& 上，这惫晬 
篇-超循 试和寄 生者是共存的， 

C 2) 寄生者是自笈制的（图 1-43 tO : 
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k A c\^k A c^hc A x\ c 。 口 c 出 


( Tl 3. fi ) 


( T 13.9) 
CT 13.10) 

假若 H 则第 1 个固定点是稳定的*对于第2个面定点，又笱要检测高级 
项，在; sc = c ? fl _ Av 处，我们发现 

a =互二 CT 13. U ) 

Cd 

现在，这导致 

*>0 对于 k>kx , 

以及 

3&<0 对于 "" 

因此，如果不等式 fc > h 成立， 心是稳 定的。此系统是竞争的，这意味着，除 
了在速率常数相等的特定情形以外，超薄环单元与寄生单元是不能共存 
的。 


戈 = fc C^x — + fcc ^ x ) 

系统 在&的 挥角有两个固 定点： 「 
1 1 C 5 p 癸 ^0, o 

^ i ： x = c ot g ^，>=0 


运用 2.3_6 节导出的结果，对一元寄生者所获的结果能够推广到任意 
链。一般说来，所有寄生者的命运与此循环中物种的发展紫密相 笑：当 
分支点后面的物#其浓度趋 iE 零时，寄生者总是要死亡的。这 
是一个有趣的特殊情况^ f r + i 和 I 昀微分方程是一致的，因此两个物神 
的比率总是保持为起始比率而恒定0对《个这种类型的动力学系统进行 
数值积分表明，在 达神特 殊情形中，除了物种 L 以外的所有 
其他寄生成员都将死亡。 

链状的寄生者也许在 S 循环上囬叠，由啤导向一个具有一个分支点 
和一个合流的催化网络^通过数值积分，我们发现这类系统是不稳定的 r 
低效率分支即速率常数 k 值较小的分支将死亡，保留下来釣是一个单一 
的简单超循环。 ■ 

为了将催化耦合项任尨分配到一组自复制大分子，我们将 
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会碰到高度分支的系统或复杂网络，这比规则的超循环要频繁 
得多。因此，为对超循环形成的可能性作出估计，知道这些系 
统的过一步发展具有极重要的悤义。分析方法通常不适 fflg 种 
系统，因此我们不得不依赖于数值技术的结桌。〃 

对各种催化网络的微分方程进行数值积分获得各 种解曲 
线，由这些解曲线导出了一些普通的结果如前面的例子所提 
示的，这呰系统是不稳定的，会解体成为较小的片段。除复杂的 
动力学结构以外，存在这类结构归因于不同速率常数值的碰巧 
一致，自复制笮元催化网络仅有的可能残留物是独立生丧的物 
种、催化链或催化超循环，因此，由具有均一耦合项的自复制 
笮元构成的任何催化网络都将解体，或是产生出优于其他片段 
的某个超循环，或是给出不宜协同进化的竞争动力学系统。 

2-6.3 超播环之间耦合的等 级结构 

在原則上，通过向速率方程中引入合适的催化项，可以使 
超循环耦合起来产生出组织程度更髙的系统。我们考察两个基 
本的超循环和 Hs ， 弁假定超循环对产生出某种催化生 
长因子，且反之亦然。这样一# - 长因子 也谇是 此超循环的一 
个组分或者是由它产生的某种物质。从我们先前的经验中，我 
们可以预期，相互的催化増长作用将导致协同行为。 

表14关于催化耦合的超循环/^和的阖定点分析 


Cl ) H 级耦含项 

^^jCj C^ ； Ct~ -J- 
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(m.i) 


对此叻力学系统的固定点分析 得出： 

耷 t : -0； u )=0 (7 f li *2) 

又 a : — 0 f Cjj = C n i ClJ^O ( m 3) 

此系统是竞争性的 《 分析更高级项（图 144) 揭示了，对于 幻是稳 
定的。另一方龃，条件导致了 A 的稳定性* 

( 2 ) 第 四測禹 合项 ' _ ^ 


C 1 ^ ^ ; 

Co 

Ccj=Ci + C ， 

(TH.4) 

这个动力学系统的特征是有 3 个固 定点： 


0 j 亡及 =0， 


mo 

C A = Oj 

&—S) 

(TU.6) 

知 6 ^ Ci > i 

k A -^ka 

、 


© — ― ■■ ■ 

K _ b )' 


(T14.7) 


所以， A 代表了一个稳定的固定点，它表示在全部可能条件下两个偶合笤的 
超循坏>^和只通的协同行力。图 1-44 中显示的苘董场表明 * 另外_个固定点 
元和 t 都是发点。 

力簡化直接分析，我们假定在两个超循环中弟已建立起内 
平衡。催化项在分子浓度方面是三级怕 t 分别为和 
参见表 1- U )。 因而在充分髙的浓度条件下，我们可以忽略掉这 
个菲催化系统的二级生长函数，固适点分柝尚不足以研究所获 
得的动力学系统，因为它对所有简正模产生出零本征值。不过， 
容易对此向量场进哲考察，因为此系统只有^个食由度。正如 
我们从图1_ 44 所兄，虽然存在養催化0子，两个起循环将仍然 
竞争。因此，所引入的这种催化耦合尚不足以导致协同行为- 
在生物大分子水平上是难以将这类催化耦合的物理现实性 
加以形象化的，在总的速率方程中存在象^ 或者的 

某个项，或是需要复杂的多步机制，或是需要两个以上的大分 
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a 1 44 超 循 环之间 的_合（^催化搏合项分別是^^^^^和匕匕:^如除了在 

阴个固定点以外，在物理上允许的 1H 域以内 （0<C S <1), 切向置为正： 
假定 h>fc 0 因而起循环被选择。虽对辋合项，此系统仍然是竞争 
姓的 b ) 催化耦合项分別是和此系统含有两个在隅 
角上不稳定的固定点，以及一个在中心稳定的固定点因为 
: k A ^ k B )^ 此系统是协 同的， 

匕 . 

子发生碰撞，而这两荇都是不太可能的。①所以，人们受到佶 
迪而得出’结论1将高級催化项引入生长于均勻溶液中的系统，这 
样做似乎不会发展出更复杂的结构，这类结构由分级梅合的自 
复制单元组成，而是导致已经存在的功能单元向个体化发展 a 
例如，在某+分隔间中将一个超循环中的所有成员进行空间隔 
离，就可以做到这一点。现在的细胞原型的形成，可以作为导 
致个体化超循环的一种可能的机制。在隔禽起来以后，个体化 
的超 循环，其行为可以象一个简单的复制单元。所以，超循环 
更邱能是自组织的中间物而不是自组织的结局。 


①向以技术装霞为莬迪的人工动力学系统中引人催 t 耦合项，例如皂网, 
则不:会遇到 S 些困难 * __ 



结 


论 


第二部分的主要目的在于，对自复制系统中的各种功能连 
接进行抽象的比较研究。所使用的方法在微分拓扑学中是普通 
的 q 除了在一些特殊情况以外，往往得不到完全的分析解，因 
为所涉及的撖分方程是内在地非线性的自复制总是引起产生 
速率与相应物秭的群体数相关。通过编码功能连接起来的不同 
物种中的协同作用，进一步强加上了浓度项，这导致了速率对 
群体变董的高级相关。 

对选择和进化的行为进行比较分析，并不要求关于.完全的 
解曲线的知识0为确定一个功能上协同的系综中的所有成员是 
否能够稳定共存，通常只要找到它们的最后结局就足够了。借 
助于李骓普诺夫方法，有些情况下还要更详细地考察完全向量 
场，固定点分析在疣是相当有用的。综合分析的结果可以总括 
如下： 

一个甴几个自复制单充构成的系综，其功能整合要求在所 
有成员之间引入傕化连接。加在亚单元个体复铡循环上的这些 
连接，必须形成一个封闭环，通过所有群体变量的相互控制以 
使系综穗定化。在一定空间条件和有限的时间间隔中，可以存 
在于“小生境”以及催化链或者分支网络中的独立竞争者，缺乏 
作为超循环特征的自组织性质。为使系、综中的所有成员相千地 
生长和进化，只有共存是不够的。特荆是，超循环具有如■^的 
显著性 质： 

1. 它使得通过循环连接而联系起来的所有物种稳定地、受 
控地共存口 

2. 它允许它的所有成易相干地生长 
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3 -此超循环与任何不属于比循环的单复制单元竞争，而不 
论那种实体是独立的还 k 另一个超循环的部分，甚至也不论它 
是否是被“寄生耦合”连接在此特定循环上的。 

4. 超循环其大小可以放大成缩小，如果这种变更能憷供任 
何选择优势的话。 

5. 在灵 高级的两络中，超循环不容易连接起来。两个组织 
度为 P 的超循环，为了互相稳 定而需要组织度为 2 p 的耦 合項。 

L 超循环的内连接和协同性质能够向优化功能进化 。“表 
现尘”优势即那些对突变体直接有利的变异立刻:得到稳定化。另 
一方面， “基因 M ” 优势, 它们有利于后继的产物，因此只是间 
接地有利于其中扭现了突变的复制 单元； 为了使竞争结果固定 
下来，这种铌势需要空间隔离。 

7- —个超循环的选择，是一种“一旦财永存"的结果。在任 
一普通的达尔文系统中，提供了某 种选择 优势的突变体容易生 
丧起来 * 并得到_立 & 它们的生长性质与群体的大小无关 。 对 
于超循环，选择优势总是群体数的函数，这是由于超循环的内 
在的非线性性质所致。因此* 一个超循环，一旦建 立起来以后， 
就不容易被任何新来者所取代，因为新物种总是作为一个 c 或 n 
个>擔贝.出现 

所有这些性质使得超循环是一类独特的自组织化学反应网 
络。实质上这证明，更加正规地检验它们的性质是正当的，这 
也就是第二部分的目的。这类超薄环的俩单先表可在自然界 a 
到，这正如第一部分所表明的 * 这种类型的功氤组织也是分布 
广泛的，并在神经网络或者在社会系统中起着某种作用另一 
方面、 我们并不希望把超®环当作某种偶像。它们在分子自组 
织中的作用是有限的。它们允许整合信息，犹如在翻谭的起溉 
卞所需要的 • 
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不过，只要具有高度复制精确度 的酶机 构建立 起来，将整 
合系统个体化为活细胞形式，超馉 环就 i 失了 b 个体化的隻制 
系统具 有高悍多的进 一步多样化和分化的潜在能力。 

存在着许多形式的趄循坏 组织， 它们可以是从直接的二级 
務合直到 n 级的复合超循邳，在复合超循环中，每一步反应都 
需要所有的成员协同行动。虽然我们并不知道有比二级超循环 
吏筒单的组织能够带来翻译器，但是我们清楚地意识到，嗯怕 
是这种 4 可能的最简 单的” 系统也是很复杂的。所以，我们在第 
三部分的任务就是要表明，现实的超循环的确能够从原始条件 
下以充足丰度存在的更简单前体中出现。 
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霹 

现实的起循环 

J 


现实的超循环”而提出的模型，与某种原始复制箱翻译器 ^ 

W 的分子自组织紧密相联。对于功能上相联系综的一切基因 
型表现型组分，超循环组织提供了选择稳定性和进化适应性。超 
循环组织起源于分子拟种中，通过突变和基因复制向更髙的复 
杂性进化.它的早期结构看来反映在下述几方面中，即密码子 
对于氨基酸的分配， tRNA 的同源序列，复制和翻译的双重酶 
功能，以及原核细胞基因组的结构和功能组织 I 


3*1 怎样开始翻译? 


“;^白质合成的起滬，是一个众所周知的难題 & 在此我们并不 
$是指形成随机的多肽，而是指虽是粗糙的、但却是由核摸 
指导的多肽合成的起源，现在的遗传密码其表达需要由活化酶、 
转移 RNA ^ 核糖体、各种因子等所构成的复杂机构。” 

这是从克里克、布伦纳、克卢格、皮森尼克最近的论文中 
摘录下来的，这段导言性的话贴切地概括了我们的主题。 

让我们在此假定，某种耝糙的复制和翻译机构以合辽的精 
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度起作用，并适应极其丰富的分子符号字母表，它们通过某种 
不必再进一步详加说明的 t 例如自组织或创生的）过程，而已存 
在于自然界中成实验室里。让我们进一步假设一种环境，这种 
环境提供了合成诸如核酸和蛋白质此类大分子所需要的一切活 
化高能原料，使笈制和翻译成为自发过程，即是由正的亲和力 
所推动的。然而，这样出现的一个系综能象一个达尔文系综那 
样连续地进化吗？换言之，此种系综能够不断地把起初给出的 
偵息积累起来，并不断加以改进直到取得最大的功能效率吗？ 
为了把这个问题落实到更为具体的情形，让我们考虑图 1- 
M 中所汞意的模型。一组给定的 RNA 分子的正链包含了相应 
数目蛋白质分子的信息，翻译产物至少能够满足如下功能： 
(1〕蛋白质的作用象 RNA 聚合酶， g 卩类似于与各种丑 NA 噬菌 
体相联系的专一复制酶 & 它的识别部位适应了掛现在此种 RNA 
的正链和负链中的某种特定序列或绪构,换言之，它只能有效 
地复制那些证明了它们本身是特定系综的成员的 RNA 分予。 



«1-43 莰起码的原姶翻译模型中包含丁编码 复制誨的信使 I 。，它璋应于专… 
■ 地识 别序列 L 到 h 到 h 的正链编码4种含成酶功能 而负 
链可以代表 4 种氨基較的连接犄 (tRNA), 这种系统虽然包括了翱译和 
自复制所掃要的所有功能 t 但由于内部的 竞争， 它 是不稳定的。 如果 
L 到 h 未被超循环连接稳定下来，相干地进化便蹙不可能的。 
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(2) 其 fe 翻译产物的功能象活化酶，它们将各种氨基酸独特地分 
配并连接到它们备自的连接物上，每个连接物带有一个 
确定的反密码子备种氣基酸个数以及不同的连接物个数，被 
调节到与出现在信使序列即正链的各种密码子相匹配，从 
而产生出具有确定密码子的^封闭”翻译系统。正如今天所知，它 
不必包含全部遗传密码，而可能仅限匍于为数不多并具有足够 
功能的几种氨基黢 C 例如4种），利用在密码子结构上的某些约 
束以保证某种明确的识别 a 连接物可以由组分的负链来代 
表，若这过于局限则它们可以与更多的机构诸如核糖体一起被 
提供，这些机构处于恒定的环境因子形式之下，这类因子类似 
于细菌细胞内帮助噬菌体复制与翻译的那种宿主因子。初看起 
来，我们也许己对囹 1-45 所示系统显示出髙度的功能 交织感 
到满意。其中所有 A 得到复制酶 Sq 的催化支持，反过来又 
将其存在归功于翻译酶&到圮的联合功能匕，没有翻译酶则 
它不可能从 I 淑翻译过来 P 当然，酶匕到 E +在 产生出自身时 
也要利用这种翻译功能，但正因为作为1!到 L 的翻译产物，它 
们最后也分别依赖于 E 。 或 I 。。然而，详细的分析表明，已有的 
耦合尚不足以保证不同的基因型组分 L 的相互稳定化。由 E 。 实 
施的一般复制酶功能和一般翻译功能在所有的微分方程中 
都由同样的项来代表。这些微分方程乘上一个普通的时间函数 
KO , 就还原为未耦合竞争者的微分方程。这个一开始作用起 
得相当好的系统，由于内部竟争，注定是要毁灭的。对此速率 
方程进行数值积#所获得的一组典型的解曲线如图 1- W 所示。 
图1-47是这科系一的另一个例子。在此所有的信使产生出它们 
自己的专一性复制酶心到 E 4 ，它又提供了合成酶功能 ( F —)。 再 
者，_伴随的翻译功能带来的这种耦合，并不足以使此系综稳 
定。是否只要存在翻译功能与复制酶的信使系统以及翻译的产 
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■ 类似阁 卜45 所示模型的效分方程组的解曲线。在这个特例中，假定初 

始浓度和自催化复制速率常数从乙到1<线佺地增加，.而其他的参数，诸 

如翱译速率常数 （ J , —^£,乂氪基睃分鴕 （ E ^ Ei E ». 民对 F IJr 的贡 

献）或者誨-底物复合体的稳定性 . E 。） 等等，对全部反应物 
都是一致的。相对群体数 cy ,/ cv ) 的时间过程反映了竞争行为.崁有效 
的生苌模板将取代所有其他楔板而最终处于支配地位 ( yve %—].)* 
不过，因力复制（由 K 代表>和閫译功能 （Ei E , 旬 E s 对 F tr 的贡献)， 
二者都消失了， I * 也将消亡。整个群体注定都要毁灭 



ffl 1-47 在这个可供选择的关于 J 1 始复制和译的模型中，假定皞 E ^^ B * 都具 
备双道功能，即既作为它们自己信瘐专…性*制酶，乂怍为4种氮 M 酸 
分配的合成晦。此系统的命运与阁 1-45 所示意的系统的命运是相冏 
的，屈囡在于其中的信使是高度兗争性的， 



物系统，就足以使它连线存在并进化？对于这个问题，我们的 
答案是，如果在各种复制组分 h 之间不引入某种特殊的耦合， 
尽管它们包含了复制和翻译所要求的全部性质，这样的系统仍 
然是不稳定的。即使所荷的组分是选择上等价的（或接近等价 
的乂并 因此可以共#一段时间（取决于它们的群体大小），它们 
也不能以互相控制的方式而进化，所以决不司:能优化它们的功 
能相互作用 6 它们的最终命运总是毁灭，原因在于，如果它未 
被特殊的耦合所加强，则碰巧的选择上的等价不可能在较长的 
整个进化期间内相干地保持下去。 

当然，已知苐二部分的结果就不会对这神答案感到吃惊了。 
更深入地考察由复制和翻译酶的功能所提供的此类特殊的连 
接，并不揭承出任何超循环的本性。所以，这呰连接不可能建 
立起群体数的相互控制，这种群体数是一个有组织的系统中各 
神组分 相互联系而进化所要求的。在所研究的两个系统中存在 
的耦合，、可以归结为商种普通的功能，这呰功能就象环境因子 
—祥以完全相同的方式影响所有的组分，因此不可能提供任何 
相互控制 & 

对千，们在本文所要表明的东西，上述例子是典型的，亦 
即： 

1. 以低精确度的复制和翻译以及低起始丰度的有效复制 
为特征的进化初期阶段，与其他任何（结构的）组织相比，超循 
环组织具有较大的选择优势 （参见 3.5 节），以及 

2. 超循环模型的确__建立起来，从而给 m 在的原核细胞 
中发现的复制和翻译器提供了现实的前体（参见 3.6 节夂 

给定了可能存在的象 tRNA —般大小的可复制 RNA 分子和 
合成原始形式蛋白质的前提，利用有限数目的 C 很普通的）氨基 
酸，我们如何设想翻译的起源呢？ 
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3*2 原始编珥的逻辑 


3.2*1 RRY 码 

胃近提出的关于摸板指导蛋白质合成的推测性模型是十分诱 
® 人的，这个模型的基础是与无逗点和相干读出问题相联系 
的一些逻辑推理。一种原始密码必须有一定的框架结构,否則不 
可能一致地读出一条信息。偶然的阶段性差错将引起关于信息 
的部分翻译框架错位，从而破坏了信息的意义。此模型的提出 
告 于是提出了一种特殊的碱基序列，所有的齊码子都必规附着 
在此序列上。换句话说，只有那些类似于此特洙模式的核苷酸 
序列，才能承担信使功能。通过暴露的 tRNA 反密码子环以及 
内部自复制所賦予的指令，可产生模式的均一性。他们在那些 
保证非交叠读出的可能模式中，选择了碱基序列嘌呤一 嘌呤一 
嘧啶，一 般圮作 RRY ， 认为这对于说明夂条信息的所有密码 
子都是共冋的。这种特殊的选择，由于在现在的 NNA 反密码 
子环中发现了一种序列规则性，从而得到了支持 & 这秤序列记 
作 YNRa 卽 UY ， 邱 V 是反密码子， N 是 4秤核 苷睃中 的任何 
一种， R 和 Y 分别是嘌呤和嘧啶 s 由信使和生长的核苷酸链 
所彤成的兌合体的稳定性，是无核糖体的翻译的另一个前提。 
在转移到随后的氨基酰 tRNA 完成之前，即在翻译完所有信息 
之前， 肱酰 tRNA 不坷脱落^否则只会获得没有功能效率的蛋 
S 质片段 P 从已知的碱基对的稳定性来看，简单的密码子-反密 
奶子相互作用 M 然不足以保证信使 tRNA 复合体所需要的稳定 
性 。 H 此，此槙 M 主要是以 S 个辅助假定为基础。 
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1. 连接物 （ KNA 前体）的反密码子环结构是这样的：在给 
定了特定的、共同的密码子模式后，一个 RNA 总能与信使形成 
5 个碱基对。于是，原始成分配詾一般的皮密码子环序列 


-h E 

式中 YYR 是反密码子。 

2. 可以假定，每一个原始 tRNA 的反密码子环都有两 
同的构象0)，细节见图1-48。沃西在一篇早期论文中已描述了两 
种构型，他把它们称作 FH 和指的是富勒和霍奇森，他 
们最先提出，反密码子环中未配对的7碱基序列的3/瑞上的5 
个碱基堆积在每一个的上面，而 M 是沃西提出的，它表示一种 
互补构型，这种构型让环的端的5个碱基保持在某个堆积 
位置中）。沃西假定'，苘种构型之间的转变在核糖体蛋白合成中 
起着重要的作用，但也涉及到它过去的即更原始的机制中的虹 
能意义。 

3-实际上出现其中哪一种构型，要取决于 tRNA 是附着在 
—个氨基酸上还是附着在一条肽链上。通过把一个氨基酸转移 
到此条肤链上，则 tRNA 从 M 构型邂转为 FH 构型（:参见图1- 




田 1-43 tRNA 反密码子环的两种可能 构型： 按富勒和祺奇森为 FH, 按沃西力 
hf, (所构造的） M 密妈子模式是克里克等人的楨型， 

①原文如此 *. ■译者注. 
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思始翻洚机构 W 耍信使和肽酰 tRN 之间的“粘性的”相互作用，从而允 
许生长的肽链与 ㊆ 闸保持接触，直到完成婭译。根据克里克等人扣看法， 
涉及 tRNA 构型殳化 （ FH —- itif ) 的親特机制会影响输运。新生肽锫通 
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过 15 个碱基对总是与倌使相联系，由于邻近的氨基酰 tRNA 而获得一费 
附加的稳定性_碱基配对的邢分交叠 * 保证了一致地阅读碱基三联体鷂 

W 的借患_ 


m. 

另外，还有第 4 个假设，虽然作为此模型的前提它并不是 
绝对需要的，但是，它引起信使上细两+相邻 tRNA 之间的某 
种相互作用，这种相互作用保证了所需构型将占有最大优势， 
并对多肽〜信使复合体的稳定性有进一步的贡献。 

图 1-49 更详细地表明了，以给定的论据为基础是怎样促进 
了多肽合成的。运用转移反应的自由能作“燃料％生长的多肽 
链沿着信使被输送。这个反应的进行可以借助于一般的非专一 
催化剂，但是此机制倒是不要求诸如由现在的核糖体所提供的 
那种髙级机构。尽管5个碱基对稳定了密码子和反密码子之间 
的相互作用，主要的是实际上密鸪利用了碱基三联体。以前已 
有人强调过，不利用3个碱基的原始密码是无法解释现在的密 
码的。此榄型则很好地解释了，在没有髙级翻译器时，信息是 
怎么能够以如下方式读出的： 

自发地， 

相继地， 

完整地，即不是片段地，以及 

可复制地，即严格坶保持给定的密码的框架。 

密码内在地与现在的 tRNA 反密码子环的一鸣结构特征相 
联系，这意昧膂这鸪分子是最初的有功能组织实体的子代。由 
这个撩型所规定的4种氨基 酸是: 

GO ； 1 ； GA-. AG-- AA" 

甘氨酸 天冬氨酸 丝氨酸 天冬酰胺 
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其中的一些氨基酸 在原始 汤中是十分丰富的。 ^ 

另一方面，此模型也带来了一拽困难。一个一致的 RRY 
序列，其中嘌呤大大多于嘧啶，因此难以杳利于稳定的内部折 

结果是这样的序列： 

对于水解是相当不稳定的 C 如果以单链存在\ 

极其倾向于形成双螺旋 （原始 的翻译机制难以对其进行复 

制)， 

缺乏内部对称，并且 

产生出另外一种一般的密码模式 U 卩5 — RYY ) 的负链。 

3_2.2 RNY 码 

在对上述各点进行更详细的讨论之前，让我们在此提出另 
外一个模型，它没有上述特殊困难。在 KJvr 中， N 代表 a 、 U 、 
G 、 c 其中的任何一神。这个模式的提出，也应归功于克里克 
等人。不过，克里克等人不苒欢它，原因在于>一种不利的 背景： 
如果 N 代表某种嘧啶，那么，具有一般序列 $© GYNRU ◎的反 
密码子环，在某些情况下只能运用在它中央5个核苷酸去与 
信使形成稳定碱基对。不过，观察事实否定了这个论据,观察 
表明，一个码能够分配到8个氨基酸，从而人们可以排 
除掉那哗不能满足信使-肽酰 tRNA 笈合体稳定性要求的组合 
(参见后面）： , 

—般化的密码模式 RNY 的优点何在？首先， RNY 码象其 1 
类似物 RRY —样，是无逗点的。而且，它对于正链和负链是 
对称的 & 如果从己到位，则正链和负链的一般樞架结构 
都是这里， N 和 W 是互补的， 并位于 两涟序列中的 
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镜象位置上/类似的对称性也能够在一链的内部发展起来，从 
而允谇形成对称的二级折叠结构。（几乎是）对称折叠的一个典 
型例子是现存的 tRNA 。 单链噬菌体基因组及其衍生物（诸如 
Q 0 RNA 的中变体)也有这样的对称元素作为显著特征。对称结构 
的选择优势在此是明显的。如果这些分子要由专一地识别某种 
结构特征的聚合酶复制出来，那么只有某种对称结构才会允许 
正链和负链成为等效模板 & 这种效率的等价性是选择所要 求的。 
因此， tRJVA 的对称性很可能是这些分子仍必须自发复制的时 
代的一种遗迹。 

内 折叠还有利于这些分子抵制 水解， 并提供指令正确读出 
信息的一条方便途径。在开放结构中，其中许多核苷酸保持未 
配对例如，对于 RRY 序列），复制和翻译可能始于此序列的任 
—未配对位置，从而导致了片段产物。在已完全配对的结构中， 
未匹配的两个粘性端注定要成为复制和翻译的起点。以这种方 



■ 1-50 RNA 的对称二级结构要求相应的内部互补(参见第一部分的图 1 -：UK 
疋链和负链則都将显示出相类似的折叠。 RNY 密码子模式能够产生出 
这样的结构。巳设计了一种博奕，它的规则考虑到了所观察到的低聚核 
苷睃和 tRNA 的物埋相互作用。此博奕表明了嵌忖^出现的结构是哪一 
嵙结构，发夹型钼构需要两个互孙的半个分子，例如,，连接起来的一个 
序列与其含有一个 & f RYY 楔式的负链 
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式可读出 2 盤信息，它只要求模板结构暂时的部分折 i ， 它苟 
能被与生长着的链相互作用强制着执行的。对称性虽然不是绝 
对需要，但是在这种情況中它是有利的 （参 见图 

从逻辑观点来看， RNY 码看起来比 RRY 码更有吸引力， 
这在于以下3个论据。 

1 . RNA 分子的选择性増强，必须对正链和负链都有效。 
对称的 RNY 模式比起 RRY 负链更容易能眵满足这种要求，因为 
两者的负链与 RYY ^ 不同，因此两者不可能成为醃专一 
识别的等价目 标^ 

2. 从髙度复杂性的观点看，找到对于复制和翻译提供有用 
性质的很少几个序列的机会是非常小的，如果这拽序列由于其 
对称结构，满足 （1) 中所列的要求，那么正链和负链都可以是体 
现这类功能的候选者。 

3. 翻译器及其各秤 tRNA 和信使的进化，要求所有的复制 
分子有相互稳定作用^正如稍后将表明的，这是由于其对称性 
能提供两种互补的功能，从而超循环从拟种中出现要容易得 

多。 

一个系统，只有它采取了选择性自组织的“达尔文逻辑' 
它才能够积累信息并最终逬化到更高的复杂性。不过，这科逻 
辑必须在物质性质中找到它的基础和表达方式。开始时这些组 
分所能认识的，不过是自然丰度和相亙作用强度。上述性质，就 
是我们为了理解出现翻译所必须要加以讨论的》 



3.3 原始编码的物理学 


3*3,1 开始的条件 

#为多分子过程的自组织，要求单体以及聚合体以充分的浓 
度存在。所以，开始自组织之前，必须有一个前生物合成的 
扩张阶段，在这个阶段中积累了为产生“高度富集的汤”所必需 
的所有材料。我们不打算停留在这些康始化学过程，也不打算 
卷入关于历史边界条件的争论之中 p 如果要估计坪丰过程的绝 
对速率，那么诸如“汤”是否起源于海洋中、地塘者甚至小 
泥潭中，或者是不是涉及到分界面、粗纹理的或多孔的表面等 
等问题，都司:以是重要的 a 

在此我们只从如下假定出发：当自组织开始时，所有各种 
高能原 料都是普遍存在的，尤其是存在着： 

各种丰度的氨基酸， 

包括4种碱基 A 、 17、 C?、C 的核苷酸， 

前面这两类聚合物，即类蛋白质以及类 tRNA 物质具有或 
多或少的随机序列 & 

在此所谓“较少的随 机了指 的是存在着紧部的、更复杂的折 
叠相互作用， 这导 致某些结构的优先权^而“较多的随机”指的 
是，它们原先与任何预定的功能目标无关，如果起初存在着这 
种预定目标，那也只是巧合。 

另一方面，我们肯定不能假定 s 已存在着诸如专一的复制 
酶，适应了的合成酶，或者任何一种核糖体功能那样的已适应 
了的蚩白质机构， 
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这并不排除非指令性低适度的蛋白质催化剂对开创复制和 
译起的促进作用。不过，那呰蛋白质不能复制和有选择地改 
进，在“恒定的坏境因子”条件下必须把它们与其他催化表面划 
入同一类。 

3 _ 3 _ 2 核普酸丰度 

i 

由于只有类核酸结构才提供了内在的自复制性质，所以首 
先更详细地分祈一下它们的丰度以及它们的相互作用是重要 
的 。 

单体梭苷酸尤其是它们的髙能寡磷酸酯形式，远比氨基酸 
难以获得（运用可能的前生物机制乂冈此，很少见到关于相对 
丰度的定量陈述 。 米勒和奥格尔强调腺嘌呤核苷酸在遗传过程 
以及在能量转移中的主要作用，并把它与这种物质比较 脊易形 
成相 联系。 奧罗及其同事发现，在浓的氰化铵水溶液中可以获 
产率为 0.5 夯的腺嗦呤，而米勒和奥格尔表明，在由阳光催化的 
反应中，甚至仅仅氰化氢也产生出重要的中间物 t 

hv 、 

4 HCW ——四聚物 一^ l | 〉—>腺嘌呤 

这样的中间物还能眵与氰酸盐、尿素或氰进行 反应， 得出鸟瞟 
呤。对嘧啶合成机制的了解要少一些。运用甲烷和氣的混合物 
的放电产物丙炔腈与氰酸盐化合，可以演示合成胞嘧啶的一种 
途径。另一方面，尿嘧啶看起来象是胞嘧啶的水解产物，最初 
出现也可能归于这种来源。 

关于嘌呤和嘧啶的原始自然丰度，我们讲不出多少东西。 
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模板指令聚合的速率，与所涉及到的单体浓度成正比。对于-互 
补指令，至少需要两种核苷酸，它们在信息序列中必须是等价 
表示。所以，低丰度核苷酸的内含物是限速步骤，至少对于链 
的延伸是这样.于是，除了低聚 A 引物的 聚集是 限速步骤的情 
况以外，原始单体分布中可滟出现 A 大大超过 U , 这几乎无助 
于偏爱共聚物 AU 而不是 GC 0 复制生长的能力受到丰度较小 
的互补核苷酸对的模板功能的限制。在原始条件下，如果 G 和 
C 的丰度处在 A 和 U 之间，那么也许会以相当的速率很好形成 
HGC 和 AU 的共聚 

所以，我们不能坚持此种较早的、推测性的观点：最初的 
密码子是从一张二元字母表独特地被征募过来的，这张字母表 

单独由 AU 组成。. 

■' 

3*3.3 互补 结构的稳定性 

为更好地阐明这个最初的密码子问题，碱基对的稳定性可 
以提供一些线索。碱基配对的稳定性和速率，我们已用各种核 
苷酸组合对其进行了研究。这些结果在早期的评论中已详细讨 
论过。它们定童地揭示了普遍接受的观点，即认为在协同堆积 
中 GC 对提供了比 AU 对大得多的稳定性。 

—个连续均一的个核苷酸对的低聚序列的稳定常数，可 
由如下关系表示* 

这涉及到线性的伊辛模型。因子是协同性 参数， 它对于 AU 
对和 GC 对两者等于10- 3 的数量级①，而 s 是在协同堆积中的一 

①这种关系*对于给定序列中的内部碱基記对和两个互补序列的二元缔合， 
在形式上都是有效的，其中 P 的贵纲为 Mi * 
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个配对的稳定常数。对千 AU 对的均一序列，这个参数 s 约比 
GC 对的均一序列小一个数量级，或者大致定量表示为： 
5 Au f =?10 当 hcdOO 时 

如果互补链中的一条链能够在 tRNA 的反密码子环中釆取特殊 
的堆积构型，则发现绝对稳定性比关系式（的）拼预言的更高。 
可以推测在这种情况中协同参数3发生了变化。然而，乌伦贝 
克、巴特和多蒂发现，与 tRNA 的反密码子区域互补的，只有一 
个 AU 对不同的3聚核苷酸和4聚核苷酸，其稳定常数表现出 
有一个数量级的差异，这与上述数字是相当一致的。可以合理 
埏认为，所发现的稳定常数的最太绝对值，是其反密码子中互 
补的两种 tRNA 相互作用的稳定常数 a 

在一定的短序列中所获的这些数据，至少可用来对各种复 
制和翻译进行比较，并就其相对意义作岀结论。显然，在任何现 
实浓度条件下，单独分离出来的 AU 或 GC 对是不稳定的。因 
此，开始复制薄要得到引物形成形式的特殊帮助，特别是这一 


步筲先需要酶的支持。现在的噬菌体 RNA 复制酶，也是专一 
地适应了噬菌体基因组的一级序列模式。为了链的延伸，新来 
的核苷酸被协同地约束在此生长链的碱基对堆积的顶部。在此， 
这些数据提示 s GC 对 大约比 AU 对稳定10倍，导致 G 和 C 的 
精确性^相对地比 A 和 U 的商。如果复制速率由聚核蕾酸骨 
架中共价链联接的形式(而不是由形成碱基配对)所制约，那么 


可把精确度与单体浓度 MR 和 ❿ r 以及配对稳定常数 K R ： r 、 Kr r 


和联系起来。于是，任何给定的核苷酸的复制精确度可 
从这两个互补过程的精确度的几何平均值求得 * 


R — Y —> R S 






及 = 


n 


(92) 
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式中对所有的 JV = A f U , G , C 求和。那获 g 值分 
别对于 A 和 U 或者 G 和 C 是一致的，因为误差可以 m 现在正 
链中，也可以出逻啤负链中。如果单体浓度的大小是相等的， 
则稳定常数决定了可以获得什么样的精确度。结果发现， G 和 
C 的复制比 A 积 U 的复制要精确得多。不过，在混合系统中 GC 
和 AU 的复制误差率的比，并不完全类似于相应稳定常数的 C 反） 
比*主 要原® 在于存在着 GU 摆动相互作用，这是复制误差的 
主要来滬，即使在现在的 RNA 噬菌体复制中亦如此。 

我们以无酶的核苷酸相互作用的各组数据为基础推测了《 
值，结果总结在表 1-15 中。前面的3组数据系指 A 、 U 、 G 和 
C 的单体浓度相等 。这祌 假定可能是不现实的，丙此在后面的3 
个例子中作了修订 3 人们也许会拒绝应用这些从低聚核苷葭的 
研究中所获得的稳定性数据。不过，一个核苷酸参与复制过程 
包含着协同的碱基对相互作用，因此应该相似于在低聚核苷酸 
中发现的有关数量级。对于计算0值所需要的，是:稳定 

性，而不是绝对的稳定性。 

* * * 

从表 1-15 中提出的各种估计值所得的结 论是： G 和 C 的复 

制精确性显著地髙于 A 和 U 。 依赖于被选择序列的优势 [ CS 参见 

第一部分 <2 S ) 式]，在早期复制过程中富 GC 序列的可复制信 

息量，被限制在大约20至100个核苷酸即相当于类 tRNA 分子， 

而富 AU 序列则很难超过每个复制单宂有10至20个核苷酸残 

基。 在这里应强调的是，对于任一种组分， 也许 都已出现了较 

* ■ + 

长的序列。不过，它们是不平复制的，从而是不可能依据任何 
功能的需要而进化的。 

对噬菌体复制的实验数据进行分析，使我们在第一部分得 
出结论：哪怕是已很适应了的 RNA 复制酶，也不会允许每链上 
可苳聲 】 哗积累起趨过1000到1000。个梭苷酸。这相当于 KN / 噬 

- 1S8 ■ 







的复制的误差率 w 精确度的估计 



菌体的实际基因童。 

我们现在可以对原始复制机制作出完全卽陈述： K 有对于 
富 GC 结构* tRNA 那样大小相当的序列才是可箄率印。因此 t 
富 <?C 序列有资格候选为早期的 tRJSTA 连接物和可复制的信 
使，至少对于不借助于恰当适应的晦的复制是这样。 

对于开创!可以得到类似的结论。正如克里克等人强 
调的，肽酰 ana - 信使复合物的稳定性，对于任何原始的翻译 
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槟 m 都是关键性的。运用上面所引的数据，一个包含丫 5个 GC 
对的复合体的稳定性常数相当于 i 

而对于5个 AL ； 对则要低5个数 量级： 

K s ^ ； ^10 2 M^ 

再者这些值必须被看作是相对的；如果涉及到堆积环区域或 
tRNA (正如我们现在所认识到的），则它们实际上要稍大一些， 
不过，这无; S 于以相对大小为基础的论据。 

我们还能够以寿命数据为基础去评价此模型。业已一致地 
发现，对低聚核昔酸互补链所测定的重组速率常数，其数量级 
在： 

k R ^10 6 M' l S- x 

给定了上述稳定常数，复合体的寿命将分别为 
t 5 GC s 10 s 及 r sAU ^ lO-*s 

如果原来的稳定性更髙一些，以及如果两个附着在信使链上的 
相邻的 tRATA 能够互相稳定，那么这些数据又可以变得大一些。 
于是，寿命正好满足富 GC 序列开创原始翻译。如果 AIT 对过量， 
这些寿命必定太短了。我们现在明白，码比 RRY 码稍为不 
利一些，这是由稳定性引起的，这种不利条件主要可以利用 G 
和 C ， 至少在一部分 R 及 Y 位点上而加以平衡。一个4元 GC 结 
构，肯定要比包含了多于两个 AU 对的任何5元结构更为稳定。 
结 论是： 

tRNA 前体和信使的富 GC 结构都大大有別于开创翻译。 



3*4 QC 配对密码 


3-4,1 最初的两种密码子 


果我们把从稳定性数据所得出的结论，与由克里充等人提 

出的论据结合起来，我们就可以预言哪一些密码于规定可 
能是最早的 & 

只是那些其中 G 和 C 残基占支配地位的序列，才能眵忠实 
迪复制它们自己的足够长的序列最初的密码子 则只# 这两种 
残基的独特组合物。无逗点读出的要求，把对称的声备 GOG / 
CCC 和 GCG / CGC 排除在外。写出这样的序列，容易 以证这 一点。 
具有正确的反密码子组合的连接物，能够结合在各种交_位置 
上。如果引入了从对称前体衍生出来的更多密码子 组合广 则将 
衍刊更有害的结果。因此我们有两个组合的互杯配对，即 GGC 
/ GCC 和 CCG / CGG (全部模式都从7位读到 Y 位）。 从对_观 
点看，两者显得是完全等价的。不过，以第3个位置上的摆动 
为基础，则稍有些不对称。让我们比较由 CNG 或码子独 
特地构成的偯便序列 ^ 在第1种情况中，摆动碱基 G 总 是位乎 
第 3 密码子位置，而在第 2 种情况中，它就被限制秦缚 i +位 
置上，在正链和贵链中 C 如果一致地从7位读到¥位)都是一祥。 
对于复制，不同的密码子 位覃是 不可区分的。因此，无论何处 
出现了某个摆动碱基，在互补链中就会引入两神解释，当幵始 
釕译时，在一种情况下影响第1个密码子 位置， 在另一种情况 
下影响第3个密码+ 位置： 
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5, . CNG CNG CNG . 

t 

5".gN^gN^GgN^G.3^ 

以及 

5 r . GNC GNC GNC .3" 

i 

5'. GNf f GN^ GNf ; .3' 

只有在第 2 种情况中，复制序列才被正确地翻译，即倘若与连 
接物的摆动相互作用优先出现在第三个位置上而不是在第一个 
密码俾置上 a 

换言之，带有反密码子 YCJVG 的连接物，既可读作 
又可读作 YGN / L % 而带有反密码子 YGNC 的连接物，只可读作 
而不能读作如果为了#持连接物连接在信使 
上需要5个碱基对，则这种论据也许是无力的，这一来便无法 
清楚地区势〗摆动的位置。不过，在第1个和第3个密码子位置 
之间 的这种不对称关系的确是存在的，在现在的遗传密码中是 
明显的相对小的选择优势往往就足以偏倚进化过程。克里 
克等人显然也基宁这样的论据而倾向于或 模型。 
我们现在能够对于最初的两神密码子作出唯一的规定，即 
5 'GGC 和 

如果以反乎行的方式安排，它们就是互补的。这拼选择可由4 
条论据籴说明 ，即： 

连接物-信便相互作用的葶率悝，以及 
复葡皁 $毕，这两者都有组合的开始， 

需要非对称 GC 模式 W 翻译中的孝寧枣读出，还有 
翻译的了寧辟把哗，的双关性限制在第 3 - 忐子仪宣上 。 
我们将螽调 ▲出， 择论据只基于核酸的性质。令人满意 

①在定常分帘中， G 比 C 史为持久，这 一事实 有利于找们 ㈧ 力-工。 . 
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地注意到，在现今遗传密码中的两种密码子 GGC 和 GCC 与两种 
最简单的氨基酸，即甘氨酸和丙氣酸有关，它们在槙拟原始条 
件的实验中，的确以非常大的丰度出现。 

人们可能提出反对意见，只由这两种残基构成的翻译产物 
将很难代表任何高级的催化因素 * 我们将在16节再回到这个问 
题上来。此刻只要注意到，在这个阶段翻译还不是保存潜在信 
使所需要的性质。单独选择最初的富 GC 链，其基础只在于结 
构的稳定性及它们的忠实复制能力。许多不同的 GC 序列都同 
样好地适用于这个目的，因此也许已经被一起选择为（或多或 
少简并的）一种拟种的成员。对称的结构在此是大大有利的，因 
为它们能够同时满足正链和负链稳定性的标准。 

在稳定的成员之中，可能已出现了无逗号码序列并且开始 
了翻译，这也许是由反密码子环的模板功能和后来的模式复制 
所引入的。如果它们的翻译产物对它们的信使的稳定性或者复 
制速率有利，那么它们将通过达尔文机制进一步进化，从而连 
续地改变此拟种的分布。在我们返回到这种借助翻译产物的稳 
定性之前，让我们再扩大一点关于结构稳定性与复制效率的问 
题，因为似乎所需要的两种性质是以互相冲突的前提为基础的。 

3*4*2 “非周期的线性 GC 晶格” 

具有內部折叠结构的类 A 分子由氢键所加强，这可被看 
作一种微晶。如果它包含了延伸较长的互补 GC 模式，则所形 
成的内部结构可以是相当惰性的。从 tRNA 环或相应的低聚核苷 
^ 酸的熔化曲线可知，只有 4 个 GC 对的完整序列就已相当稳定了。 
科 茨研究 了一种 从酵母取得的低聚核苷酸； 它 相应于 tRNAK 
的外环，其中含有4个 GC 对 （ 可通过 tRNA 分子的部分消化而 
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获得）。他发现，其熔解温度为 84±1° C ， 为44土4千卡/摩 
尔。这相当于在 25° C 时的稳定常数为2 x 10 s ， 与前面讲到的数 
值相当一致。对拟种寧學的评价不仅仅是这些链的结构稳定性， 
还有结构稳定性与复衡 i 效率的某种冇利的组合。有效的模板功 
能要求一个环能迅速地部分解开，在这个过程中不尤许 GC 对 
伸展得过分长不过^ 

自然的序列无论如何都不是完美的。 

给定高丰度的 A 单体和碱基配对的有限精确度，则 GC 微晶 
中总是掺入了很多 A 残基，其行为就象较性 GC 晶格中的缺陷。据 
MM , 也许任何一种序列都从多到少地含有 A 、 U 、 G 或 C ：。 将 
被选择的并从而是复制增殖的序列不是完美序列，而是富 GC 
序列 4 例如，在这种富 GC 序列中每个第5 号 位置都由一个 A 或 
U 残基取代，于是，依据内部互补性的碱基配对区将平均含有 
不多于4个 GC 对 C 参见现在的 tRNA ), 那些结构，特别是在复 
制过程是借助于蛋白质时，容易发生区域熔解，所以这是代表 
了最原始瑢式的复制酶。 

注意：在非周期性 GC 晶格中的 A — U 缺陷是选择上有利 
的。 

正如托马斯 • 曼在《麋山》中所说，生命从绝对完美中倒 

S。” 

3*4,3 从 GNC 到 RNY 

在被选择拟种的富 gc 链中出现一定丰度的4 (:以及互扑的 
缺陷后，密码进化的下一步似乎是预编顒序的。突变可以出 
现在3个密码子位置中的任何一个位置上，但是它们的结果差 
异很大 * 取伐密码子中央的碱基，将促进负埤上相应的反密妈: 
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子中央碱基互补性的取代作 用* 从而立刻引入了两种新的密码 
子 GAC 和 GUC* 另一方面，在第 1 位或第 S 位上的变化，将分 
别由负链上的第 S 位（或第1位)上的变化来互补，依据摆动论 
据，.这终将导致只有一种进一步的分诨。而且，用于无逗点阅 
读的 GC 框架将受到干扰。 

稳定性的要求，本来并不允许在信使 - tRNA 复合物的5个 
碱基对区域中取代一个以上的 AU 对。诨此下一个最可能出现 
的密码子是 YGAC 和 VGUC 。 作为预先存在的配对 YGOC /5 'G 
CC 的突变体，它们可以作为被选择的富 GC 拟种的成员而以高 
丰度出现 a 然而，如果这些突变体被分配给某个翻译功能，它 
们必须变得真正与占统治地位的 VGGC / S / GCC 种相当。在这 
个阶段, 4个密码子连接物 C 以及编码耦合因子的信使）的超循 
环稳定性成为绝对必要。没有这样的连接，原始翻译系统的不 
_成员虽可以共存一段时间，但是它们决不可能以任何相千的 
形式进化或优化它们的协同作用。 

4种密码子允许4种不同的氨基酸分配，于是可以提供一 
种功能丰富的调 色板。 因此，所形成的蛋白质可以变成有效的 
耦合因子。作为同…种拟种成员的信使和 tRNA , 也许已出现在 
同一种 RNA 物种的互补链中，从而共荷两种功能^ 

另一方面，对于它们的继续进化来说，这可能是一种太严 
格的约束条件。于是我们必须假定，它们都是从某种共同前体 
衍生出来的，但由于它们结构和功能的要求大不一样，所以后 
来分化成了不同的序列。 

依照现在的遗传密码表， GAC 和 GUC 编码天冬気酸和缬氨 
酸。 在更详细地讨论氨基酸之前，让我们粗略浏览一下进一步 
向更普逾密码进化的步骤。 

对密码子-反密码子相互作用的髙稳定性要求，随着翻译 
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产物越来越适应而不断降低 a 最后采取了摆动相互作用 ， GC 
框架码_够向更普遒的 RY 框架码进化。所有这些合在一起，导 
致出现了4种以上的氨基酸。第一种取代仍然是在稳定性约束 
条件下出现的，这迫便 AU 的含童尽可能低。因沘，它引入了两种 
密码子，即丝氨酸）和 5' ACC ( f 苏氨賅）。它们的互 
补序列对第3个密码 子位置 产生影响，产生出 VGCU 和 V GOU , 
从而筧制出对丙氫酸 ( GCC ) 和甘氨酸 tGGC ) 的编码。简并性被 
用来解释这些后来的密码子复制中的摆动相互作用> 它也许是 
出现 AGC 和 ACC 密码子及其分配的最初原因。 

如果随着酶机构的进化已允许在密码子区有1个以 上 AU 
对，我们又得到了两种新分配，即 AA% 天冬酰胺）和 AUg (异 
亮氨睃）。这就完成了 RNY 码的所有可能的分配，遗传密码的 
进一步进化，需要减弱非交叠框架的约束条件。所以，核糖前 
体的适应性现在就是绝对必要的了。 


3.4.4 氨基酸的原始字母表 

对各种氨基酸的原始丰度能够作出相当可信的估计。对于 

_ * ■ 4 

推测它们在原始条件下合成的可能性，其结构和组成已 提供丁 
主要线索。在图 1-51 的谱系树中，包括最初12个非极性的脂肪 
族氨基黢、以及较简单的极性侧链的几条亲缘关系分支。从这张 
图引出了使人感兴趣的^关于自然界选择蛋白质字母表的问题。 

甘氣酸和丙氨酸这两种最简单的氣基酸是&自然的”代表。 
加入一些较髙级的向發物，诸如天冬氨酸、亮氨酸和异亮氮酸 
等，显然就容易满足疏水相互作用的要求。这种特定的选择也 
许是从属于偶然性的，兴许还由于与可利用的连接物的有辨别 
力的相互作用而得到加强。在极性恻链中，我们发现了一 些明蔑 
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的脂肪族羧酸(天冬氨酸和谷氨酸)以及醇① C 丝氨酸和苏氨酸％ 
而没有发现相应的胺® («，0-二氨基丙酸和《，7-二氨基丁酸〕_ 
只有下一列同类物（赖氨酸)出现在2 0 钾“自然的”氨棊酸中，而 
中间物 C 鸟氣睃）仍然表现出它的痕迹。原因可能是，在活化的 
第二个氨基上，出现了内酰胺的生成或消失，从而中止了聚合。 
而且，此第2个氨基可能会导致多肽链出现分支 C 尽管对于羧 
基可能引出类似的论据） & 在最初的功能多肽中，荷正电侧链 
可能并非必要。甚至在现在的海水中，对于引起与羧基的明显 
的复合作用来说，如5〜浓度是足眵高了（约在还原性 
条件下，海洋中甚至可能溶解了更多的2价离子 C 例如 PO 。 那 
些附着在羧基上并仍然具有配位部位的金属离子，对于早期的 
蛋白质与 C 荷负电的）多肽之间的紧密相互作用是特別重要的。 
从这种观点来看，其中带有荷负电的配位体的侧链没有带有荷 
正电配位体的侧链那么必要。 

图1-51中未列出的 A 自然的”氨基酸，它们带有复杂得多的 
侧链，因此在原始涟中以相当低的浓度存在。 

这些根据结构和组成提出的推测，已从米勒和其他人所进 
行的模拟前生物合成氯基酸实验中得到了极好的确证 & 自然氨 
基酸 C 以及谱系树上的其他分支）的产率，大致合乎化学家的预 
期值(数据见图 1^1), 这些实验还带来了许多有趣的详钿信息 * 
而且，这些结果与陨石分析所获得的数据相当一致，这种分析 
反映了星际空间的氨基酸的存在。表 1-1 &列出了与我们61 讨论 
有关的数据 o 

毫无疑问，原始 M 中的丙氨酸和甘氨酸是非擀丰富的。在 
米勒的实验中，这些氨基酸出现的频率，大约是其他“自然的” 

①②原文如此.—— •译 者注 
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表 1-16 模拟前生物合成中和默奇森陨石中的自然氨畢酸丰度 


苐一列指的是那些出现在蛋白质中的氣基酸第二列的数据是米勒实验的典 
茁结果。它们是在存在菰和氷的情況 f ， -对336奄摩尔曰烷进行放电而获得的，以 
碳为基准，氨基敢（包括那些蛋白质中不存在的氛基酸）的总产串为 1. a 艿.相应 
的甘 氨酸和 丙氪酸的产率分别为 0-26 涔和 ( K 71 耷，表中所列的产_是損摩尔丰 
度.在不同的条件下仍获得类似数据，甘氨酸、丙氨酸、天冬軾睃和纈氨酸通常 
作为丰度最大的自然氨基暌出興_由奥罗等人和克温餾尔登等人所报 道的骷 石数 
据中，所有情况下 D 异构体都以接近50艿出现， 


化合物 

产率 

押以限石 

甘氨酸 

440 

6 

丙氨酸 

700 

3 

天冬氨酸 

^■1 

2 



2 

亮雛 

11.3 


谷氛酜 

T.T 

3 

丝氮較 

5.0 


异亮氨睃 

4.8 


苏氨羧 * 

16 


mmm 


1 


#包括别苏菊:餃 


氨基酸出现的频率的20倍。在自然氨基酸的丰度标度中的下两 
个位置，由于冬氨酸和领氣酸占据，它们与亮氣酸，谷氨酸、丝 
氨酸、苏氨酸和脯氨酸之间有明显的空瞭 * 

各神理由都支持作出如下假定：密码子对氨基酸的编码分 
配实际上遵从丰度标度。如果丙氨酸和甘氣酸是丰度最大的氨 
基酸，那么为什么一旦有可资利用的活化机制时，它们没有最先 
受到编码分配呢？最原始的多肽，包括受到指令的以及未受指 
令的，必定主要是丙氨酸-甘氨酸共聚物，只是偶然地被其他 
氨基酸其中也包括那些最后没有成为被编 码分® 的氨基酸所取 
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比。 

引人注目的是，自然氨基酸丰度与最初4种密码子分配顺 
序的一致性 t 应该强调的是，我们选择密码子，全以那些与核 
酸结构相联系的论据为 基础。 不仅最初的4种 GC 桓架密码子 
确实与丰度顺序完全吻合，而且4种外加的 RNY 密码子被分 
配给那些氣基酸，其中除了天冬酰胺以外，它们在米勒表中以 
大得可以看到的产率很好地体现出来。人们可能要追问 ， AAg 
对天冬酰胺的分配究竟是一种原始的分配呢，还是如同 与赖氨 
酸密码子密切相邻所提示的，本来是与任何一种较低级的二氨 
酸同类物相联系，这些同类物在米勒的表中其产率顺序与天冬 
氨酸0，卜二氨基丁酸）和谷氨酸 O , ^二氨基丙酸）①相反。不 
过，若无进一步的证据，这也许是一种过分深远的推测。 

在这方面，核苷酸结合酶的蛋白质序列分析的一些新结果 
也是重要的，人们相信，这些酶在前细胞条件下已存在了3 x W 
年以上。这些数据提示，存在着核苷酸结合表面的菌体序列， 
除了异亮敏酸、椟氨酸和苏氨酸以外，其中还包括缬気酸、天 
冬氨酸 C 和谷氣酸）、丙氨酸和甘氨酸 C 虽然这些数据涉及到的 
前细胞进化阶段，晚于本文中所讨论的阶段）。 


5*5 早期翻译器中的超循环组织 

vfi . 于早期密码和翻译器的任何苹化模型，都必须提供一些条 
X 件，以使类连接物以及各种醇因子的基因前体（或信 
使）不仅仅可以共存，而且可以相干地生长弁向优化功能进化 e 


①原文如此. —— 译者注 
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在第一部分和第二部分中业已表明，这种自组织要求所有伙伴 
之间形成循环封闭的反座链，如果它们全都不能从结构上整合 
成为一个复制单元。在本节，我们必须表明，观实的密码模型 
是怎样与超循环组织相联系的，这样的系统是怎样进化的 P 但 
是，这里爷一个明显的困难，即超循环是怎样起源的。用通俗 
的话来说，超循环起源的前提似乎是要窗足地存在着它的各种 
组分。用更专业化的术语来说，超循环由于是髙级的反应网络， 
所以它必须通过某种高级机制“集成 # 后才得以存在。 

为了进行 a 较，考虑一个按照一级自催化速率定律生长的 
简单复制单元。在髙能原料缓冲的溶液中，一个拷贝就足以开 
始增殖过程 & 已利用噬菌体 RNA 或它的非感 染的# 异体进行过 
那些实验。一牵模板链甩以在几分钟内产生出一大群同样的拷 
贝 C 参见 第一部 分）。 

一个超循环决不可能以这种方式出现。如果没有充分太置 
的专一性催化的相应物，一个模板拷贝是不可能增殖的。反过 
来这些相应物又由模板编码，而若没有它们的翻译产物的帮助， 
则模板自己也是不可輯増殖的。系统中的所有模板的生戶都有 
赖于催化支持，如果模板不増殖，催化剂就不能生长。通过某 
种偶然涨落而集成的概率有多大？让我们假定，在一个试管中 
有1毫升样品溶液。大分子的受控扩散反应速率常数的数量级 
甩以是因此，要在半天内开始模板的增殖， 就要求 
在给定的催化反应作用物中至少要冇 IV 个同样的拷贝。从如 
此巨大的涨落巧合中形成若干种作用物的相哭功能的机会是不 
存在的。当然，各种模择按照混合级项进行 増殖是町能的 | 换 
言之：把一级（无酶的）自催化项 C 代表没有得到其他成员催化 
帮助的模板增殖 ） 叠加在二级催化复制项上。只有在浓度升髙 
到充分高的水平后，此种超循环连接才会 变得抑 效。不过，此 
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系统不可能预先知道，在按照一级自催化增殖的许多可选择序 
列中，哪一个序列对于组织的后期阶段所要求的催化剂提供 M 
有用的信息。 

对这个问题只有一种解答： 

超循环必須有某种前体，此前体以高自然丰度存在，超惊 
环通过某种突变和选择机制从前体遂涉地起源， 

富 GC 序列分布所构成的拟种，的确可以成为这种前体 。一 
个稳定拟种的所有成员都将生长，直到它们以高浓度存在。正 
如3 3节中表明的，某些富 GC 序列能够通过把氨基餘分配给一 
定的反密码子而开始翻译在这个阶段，对于保 持系统 来说， 
翻译产物确实还不是必荽的，所以翻译仍然能够看作是一种反 
复试验的博奕。不过，如果出现了其中一种拜译产物对于复制 
自己的信使提供了优势，那么这种信使可以成为拟种分布中占 
支配地位的代表。 

—个 RNA 物种，如果正链和负链都可以作为两神互补的密 
码子 C 例如 GGC 和 GCC ) 的连接物，那么它至多能够分孢一张两 
种贫基酸的宇母表^如果连接物序列的丰度充分大，那么也有 
某种有限的机会，共存的突变体分配2或4种密码子 C 包括天 
冬氨酸和缬氣酸的 GAC 和 GUC )， 同时又可能既利用正链又利 
用负链。所有这些，在拟种阶段仍可继续发生。 

不过，只有不同的物种借助于它们的翻译产物互相稳 
定封，这种系统才能进化 e 我们把关于分配细节的讨论推迟到 
3 -6 节中去，訾如，是不是一给定的 RNA 物种中的正链和负链都 
能够伴随着进化从而成为互补密码子的两个连接物呢，或者只 
是正链作为信使对耦合因子编码而负链作为连接物。在此我们 
研究的是，超循环组织怎样能够从某个拟种4布中逐步进化。 

图 1- 52 显示了如何能把这种过程形象化。假定有两种丰富 
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的拟种突变体，其正链和负链 C 大多数情况下)能够作为两种贫 
基酸对(例如，甘氨酸/丙氨酸和天冬氨酸/缬氣酸）的连接物，同 
时 (:大 多数情况下）又可以被翻译成为由 4 类氣基酸构成的蛋白 
质 i 如果酾译产物提供了有利于它们的信使复制的某神催化功 
能*人们就很可能会遇到图 1-52 或者图 1-5 S 中所表示的一种情 
形. 



*1-52 为它们自己的复制酶艮和五，编码的两个突变基因和可能会表 
现出自我增进和相互増进的等价耦合，进是 '由于它们 的近亲 
关系的缘故。类似的行为可在现在的 RNA 噬菌体复制誨中找到 4 



m 1-53 起循环的进化原理可由呀 1-&2 中显示的两个突变体之间 m 合引起的4种 
可能情形来加以说明 • 祖线条表示优先 的拥合 (不论它多么小>* ^个稳 
定的2元超薄环要求优先考虑如<1中所示意的相互增进 P 

■ : . 

两种信使，由于是费切相关的突变体，因此以密切相关的 
功能编码两种蛋白体。如果其中一个是一种专一的复制薄，则 
另一个也将是一种专一的复制酶，两者的功能是自我增进和相 
互増进的> 不过，因为两种蛋白质不必同样好地识别两种序列， 
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它们也完全不必识别无关的序列，所以也可能有专一性。这些 
序列对于起始复制提供了某种特定的结合部位。匕和匕与0和 
h 的4种可能的相互作用中的结合强度錢异坷以很小。由线条 
强度所表汞的这些差异，无论怎么小，都将有惊人的后果，正 
如对相应的固定点图（表 1-17) 进行考察所表明的 a 我们可以区 
別4种情况： 


表 1-17 图 1-52 中所示的2：元超循环的固定点分析巳运用简 

化的速率方程得到实现。 




i ■* — 1 ’ 2: jc 5 cj.c 
得出 3 个固定点及其本征值： 

安 i = ( 0 ， C ): CD … =( fci * — fc * s)C 


JS 一 Ifiu 


fcn — JCai ) 


frtl — +^3 S 一 


£ J > _ - ~ fcil ){ fcaa ^ feta ) : 

fclt — fcal H-^it 一 ^1* 


可以区别出 4 种慵况： 

6 ■- fcaa^fcu 

b. ai i- 


1*和1*竞争 
选择 L 
选择 I * 

超循环稳定了 L 和 I * 


这4种佾况的豳定点图是(参见第二部 分）: 


1 

j 

tool 

"ftkcl 

t 

- i 

ICJ0> 

W) 

1 

2 

|C 01 


1 

3 I 

C ■ _ m 

WCI 
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如果引入两个坐标 ： fell + felt — fcll 一 fc ■■和 —. fc _ l + fell — 则可获 
得统一的表示 I 



如果在此速率方程的二次项中加上一个线性的自催化项 （ 得出 r ,= fc # f + 
^ fc f 〆 力形式的生长函数），则两物种 h 和 I ,的稳定的超薄坏共存区域处于如 

下瘗标的3维参敗空向的折金面之上： 
tt = fcli + fcrt —fell — ^ii 
9= fen^■ fcn H" fcii — ■ fcia 

c 



CD 王 1 有利于1 1 而不是匕， E 2 有利于 J 2 而不是 /. (琴 l - 5 3 o ) 
结果 r A 和 L 两者由它们相应的酶超循环地加强，从而导 
致强烈的竞争。即使两个竞争者是选择上等价的，也只有其中 
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—个竞争者能够生存下来， 

(2) ^有利于 h 而不是 I *， E 2 也有利 于1 而不是 I a ( 图 1-53&) 
结果： Ii 将贏得竞争，而消亡。 

C 3) E 2 有利于 I a 而不是有利于 I a 而不是 
结果，现在的获考而 L 消亡， 

CO 4有利于 I a 而不寒 U ，备有利于 L 而不是 IK 图 1-52 d ) 
结果 :我们在此获 辑了^和!^ 相互的 超循环稳定。 

注意到小的差异足以引起上述行为是重要的*在此方面有 
趣的是发现当 E ,* E a 对待 I ,和1 2 完全等价时所发生的情况 & 在 
此，我们是完全不偏袒任何一方的，而无论群体数 々和 ％是多 
么不同。一个涨落突变结果就能使&和4消亡，因为在此不存 
在象第4种情况中那样的相互稳定作用。另一方面，这些涨落 
不能放大自己，并且，如果群体数充分大，则涨落突变实际上 
决不会发生 B 如上面所述，情况 Cl ) 在这方面是相当不同的。只 
有对于 la 、 E 1 @ E 3 的群体数正好相等，此系统才处于动力学 
上的平衡态。一个小的涨落可以扰动此平衡，并通过自我放大， 
从而不可避免地导致选择两种物种中的一种。进也适合于其中 
每一个信使只对其自己的复制酶提供帮助的任何系综 C 参见图 
1 - 47 )。所有复制酶 C 利用其 KNA 识别部位)可能同时作为活化 

酶起作用，这种 共同* 葡译玲條所形成的耦合，不足以促进某 

: 

种共存。如同图 1-4 5所承的系嫌中，将只有一种存活者，翻译 
功能也将相继被破坏 a 

褎 W 7 中导出了形成趙循环的准确标准*那些数字淸楚蝽 
表示了坐标的稳定区 * 坐标是推广了的，其中包含速率参数。 

因此，我们获得了超循环进化原理。只要发展反应耦合的 
方式，这神组织就能够从某种拟神分布中_起。只有逋过密切 
相关的突变体，才能一般地满足前体共存的前提。从而超循环 
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的出现要求先存在某种分子达尔文系统，但是超循环将导致相 
当新的结果 a 哪怕在速率参数中只有非常小的差异，此进化原 
理也是有效的3因此，此进化原理对于由突变体带来的小变化 
的反应是灵敏的。给定一种拟种分布，它已发展起了在各组分 
之中的相互作用;无论这些相互作用是 r 么微弱，—旦产生，超 
循环组织就将不苛避免地出现。 

赳循环也将不可避免地通过突变的方式向更髙的 r 复杂 性生‘ 
长 C 图 1™54， 图1-55)。通过归纳，此进化原理能够加以推广， 




B 1-54 趦循环进化原理的推广在扰图中得到说明，耦合必颂满足表 1-1 T 和表 
1-1 B 中导出的标准即相互增进必须强于自我潘进(参见粗 线条乂 a . 出 
现了 1*的突变体 （H b ■此突变体（现在力1 5 )弁入了此紐循环中， 



B 1-55 _现实的” 4 元超循坏将 4 个信便 h 到匕（是某种膂通前体的突变体)，分 

紀给镝鸫具有相同功能的 4 个复制酶封艮，伹专一性中_有倫向 • 
h 1* 的角铎相伴坶作为氨棊睃连揍物 # 



该适用于任何 n 元超循环。于是，某个突变体 r 可以或是取代掉 
或是死亡，或是把此起循环扩大为《 + 1元的超循环 t 参见3_ 
6，1(0。正如表 1-1 S 中表明的，能眵导出更一般的进化标准* 


表 1-18 图54示意的一个2元系统转变成为一个3元系嫌， 
解释了起循环进化 JS 理的推广 


一般的速卓方程与表 1-1 T 中具有相同的形式6从一个稳定的2元超循环出发* 
引入 T 第3个成肩 1,( 例如，它伤为 h 的一个突变体)将反复地把先前稳定的固定 
点转变成某个鞍点。如果假定了循环的对称，就会很清楚埯看到这 一点。 在这爸 
条件下， 其记法可 m 匍化为: 

fc u= fc 11="= fc 负 j fe 」 

它产生出如下的速率系敢矩阵 


ftp fc _ fc + 
lc + k B fc , 
fc ‘ lu fc 。 


闹定点和本征值则是： 

隅角： = 0 > 0 >； 

© ⑴ ( fc + 一 ko ) c 9 

心与此 相类似 


边： 5?4=(0， 


fcj>—) 


c_ 

Sfejj — fc + lc _ 


fe 一 （ fcp — j + fc .!. ( fep 

2 )Cxi _ fc . t > — fc _ 


fc +) Cfcj >—^ 

° • - 2 fc D - fc + - fc - C 

5t . 与此类似 

内域: > ( 号，音，吾） 

© c ’>i # i= {2fcu—fc + - fc_4 ： iv^ 3 (fc+—fc—)}■ + 
下列 4 坤情氐具有特别意义： 


， 17 &_ 


a . 

b . 

c. Ofc + >fcu 

d. = lc_^ > fcu 

它产也出如下的固定点图: 


Q 





大的対角项 (fcD：>fc + ，fc_〕 导致竞争（图0)。在相反的慵形时，即 K 具有太的 
非对角元素时，这 3 种物种表现出协同行为《旋绕着此单形中心的眯旋收点的情 
形，是由两个#数 L 和 L 中较大的一个所决定的 9 对于相等的常珙 fc + =fc_, 观 
察不到旋转分置*所以中心固定点是_个焦点 B 

这张表中所处理的例子，很好说明了向更复杂的超衝环进化。在耒时速率常 
数作简化斑定的情況下，此分析变得相当复杂《我们指的是包括推广到任意维数 
的更详细的 阈述。 


3.6 +个问题 

及到极早期的分子原型以及它们遗留于現在细胞中的生妁 
#舍成器中的痕迹， 
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3.6*1 一种 RNA 前体? 


r 这个问題涉及到开始具有某神可复制功能的最初分子的复 
杂性^ 一条100个残基的核苷酸链相应的复杂性约为10«种可 
选择的序列。如果以稳定性为基础，我们只把自己限制在(含有 
AU ) GC 共聚物，那么我们仍然留下了约10〜种可能的排列。为 
了取得一个或几个确定的序列，精确的自复制是必要前提。它 
将不可避免地导致达尔文行为，因而在一种确定的拟种中进行 
选择。被选择的产物只不过由某种最优的选择效率加以决定， 
但是它们的结构则依赖于它们的洱史途径，这还受到较小的低 
聚核苷酸模式的自复制的强烈影响。 


3*6*2 选择优势对于分子意味着什么？ 


选择价值被定义为结构稳定性与精确复制的效率的某种最 
优组合。它能够以与一定环境中的分子物理性质相联系的项来 
加以定量地表宗。结构稳定、抵制水解和协同性质的发展要求 
延伸作用。小的低聚核苷酸不可能以任何稳定的方式折叠，因 
此易于水解。而且，对于忠实复制或者翻译，它们不可能提供 
充分大的粘接强度。另一方面，强度叉受复制率和复制精确 
度的限制。对于形成具有延伸长度的稳定拷贝，已表明富 
序列的性质是有利的。这些长度是否跟今天的 tRNA 相当，目前 
还不能肯定。在 tRNA 中巳找到了序列同源物，这标志了内部 
区域的某种自复制。不过，这也许在密码子被分配之前就已发 
生了。翻译开始起作用，箝要连接物和信使之间有强烈的相互 
作用，而太小的分子是不可能提供这一切的， 
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只要翻译产生出可复制的功能，选择价值就达到了一个新 
尺度。然而，对于任何给定的信使，它必须以忠实复制的结构 
稳定性和效率来加以表达，不过，这些性质在此也取决于翻译 
产物的性质 C 和浓度）。超循环组织所需要的特定耦合对于任何 
系统都是必需的，在这些系统中，捆译产物被看作用于选择，并 
由此适合于进化 & 这样的耦合具有催化性或保护性0 

3*6.3 为什么是单突变基因而不是一+稳步 
生长基因组的超循 环组织 


对这个问題的回答基本上已在第一部分中给出。对于非常 
原始的翻译器，所需要的信息*相当于 t 或者甚至 超过）现在 
的 RNA 噬菌体的信息量。只有在魄菌体专一酶复合体的帮助下, 
此种噬菌体基因组的信息才能够得到保持，信息的坷利用性，是 
以由宿主细胞提供完整的翻译机构的有效性为基砷的。如果我 
们接受了关于第1个问题和第2个问题的答案，则开始翻译所 
需要的信息必定来自共存于拟种分布中的几种突变体之间的协 
同作用，而不是只来自一条序列的延伸，因为对于它本来不存 
在选择压力。 

九种共存的突变体的超循环稳定化，等价于通过基因箄制 
的进化本来，突变体是作为单链而不是作为共价«连接的复 
制体出现的。精确度的限制，将不允许这种长度延伸。而且，获 
得一条链中所需要的突变体组合的概率非常小。由100个 G 和 (； 
残基组成的序列有+ 

100个单错突变体 
4950 个双错突变体 
161700个三错突变体，等等,或者 
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误差突变体 

&含了》个突变基因的链的条数,其中每条都与另一条有 fc 今特 
定的位 置不同（为定出一个函数这可能是必要的％这样的链数 
总计为 




C 对于 


例如，对于 = = 共计有 3 xlO ig 种可选择的序列。即使 

在増殖基因中给定这些小偏离，在巨大的一条链中发现一个具 
备有利组合拷贝的机会，对于任何合理大小的群体而言，都几 
乎为零 # 不过，每一个此种包含了 3种取代物的取尊突变基因， 
在任何宏观群体中都会大量地存在。 * 

最后但不是最不重要的一点，作为翻译连接物的 tRNTA 必 
定已作为分离的链而出现。统一的基因组的进化，也许在一开 
始躭要求复杂的转录控制权。 ； 

另一方面，独立的 RNA 链可以在拟种分布中自然起源 U 所 
有的序列都是类似的，所以它们的酾译产物亦必定是类似的。 
只要一个翻译产物提供了耦合功能，则所有的翻译产物，由于 
它们的类似性，都将提供耦合功能。作为超循环组织所需要的 
循环耦合，从而也可以出现。我们也许甚至可以认为，超循环 
组织极其自然地与任何实际的原始翻译模型相联系， 

在原核细胞中建立起来的现有基因组织，对它的早期结构 
是否提供某种线索？现在的基因肯定比早期的信使大得多。只 
要梅机构稳步地増加精确度允许基因的延伸以及复制，就会提 
供某种优势。于是就能获得更为髙级的翻译产物，并可利用从 
共同前阵传下来的有差异的酶向更为复杂的多酶机构进化。现 
在的细胞所利用的重组机构，在原始系统还不存在 5 因此，现 


_ 182 • 



今原核基因组的结构可能是通过下列过程获得的：独立基因的 
延伸，它们的复制及一式三份的过程直到操纵子，以及最终它 
们的基因定位到£>^々上。它能够利用更为先进的复制方式以致 
允许形成某种统一的基因组。现有操纵子的大小，正好相应于 
能眵由高级的复制酶所处理的大小（例如 1 OO 0 到10600个核 
苷酸）。 


3.6.4 开始时 tRJVA 是必要的吗？ 

这个问题可以換个说法：为什么没有小的低 聚提苷 酸连接 
物？ ' 

无信使的连接物没有多少意义 & 短的核苷酸序列不配作为 
信便。10肽已几乎相当于半个 tRNA 分子。而且，因为短的低聚 
核苷酸没有任何三级结构，所以它 ih 可能是不镎定的^最简单 
的对称结构即由4个或5个碱基对稳定的一个环，諸姜15个之 
多的核苷酸。对某个氨基酸作无酶专门识别，这同时涉及到反 
密码子环和连接物的分端，而且只有更加伸展了的结构才有可 
能作出识别。对于两个邻近的连接物之间的相互作用亦是如此， 
对于信使-肽酰 tRiVA 复合体的稳定化也是必要的，或者对于 
构象变化(例如从 HF 变为仲）也是必要的这种构象变化对以 
促进生长着的肽链沿信使的输运过程。乌斯等人最近报道了在 
tjwx 的反密码子环中的这种构象变化，他们通过观察 y 碱基的 
莸光变化而记录 T 这种规象^这种效应看起来在反密码子环片 
段 C 即具有反密码子环序列的 to 肽）中是没有的。所有这一切提 
示， 不是充分长的序列，就不配具有连接物功能 

从而我们可以 问道： 连接物与信使的区别是什么？它们軔 
睪求类俩的最小长它们部必须是特定的折叠结构，通过这 
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种结构它们 W 以重复迪被耦合因子识别。 

因为毎一个 tRN A 呼每一个信使要求一个耦合因宁，例如要 
求一个复制酶从而有利于它们的选择稳定化，所以 RNA 序列 
的双重功能是必不可少的。因此一条给定的 RNA 序列的正链 
和负链便可以联合地被利用作为信使和连接物。 

3*6.5 现在的对其起源提供了线佘吗？ 

_构上的类似性，也许是对一个共同目标适应的结杲，或 
者也许是标志了一种共同的前体。现在的 tRNA 在其结构上表 
现出许多一致之处。我们能够从这些类似中作出某种相应的关 
于前体的推论吗？按照由朱克斯进行的分析，这个问題 可以用 
谨慎的“是”来回答。为什么人们必须谨慎呢，这可用一个例子 
来说明。由迄今所研究的所有原核的和真核的 tRNA ，展示了一 
个共两糌征，这就是所谓的 r 环中的序列 7> CG ， 这是核糖体控制 
的一个共同识别部位。最近对甲醇基因细菌的研究揭示出，这 
些被看作 4 在细菌株系迄今所遇到的最古老的趋异物 v 的微生 
物，缺乏这种的共同特征，而在一群中包含了一条序列 
♦你 ，在另一个群中含有一条序列尽管这个发现是无 
可怀疑的，但毋宁说这个发现强调了这类微生物与其他原核生 
物密切的进化关系 I 它明确地显示了，所有各类微生物可以一 
致地取得共同的特征。对于那些由共同机构产生的诸如核糖体 
C 它是所有蛋白质分子合成的地方）那样的分子，尤其是这样。 

图 1-56 显示了大旸杆菌中的4个 tRNA 序列的线性排列， 
这被我们看作早期密码子连接物的现有 代表。 不幸的是，无法 
利用连接到密码子 GCC 上的丙氨裱专一的 tRJVA 序列。如果我们 
把这个具有反密码子的物种，与它的对应物进行比较这 
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田 1-36 甘氨酸 . 丙氰 黷、天冬氰嘛和钃第酸的 1 RNA 序列雄》 不幸的 

是，无法利用涉及到密犸子 GCC ( 对于芮氮暌）的序列，甘寅敢 tRNA 
和丙冢駿 tENA 之间的对应物被假定更。接近于涉及到反密码子 GCC 的 
正确序列(:这是由分别涉及反密码子 *U^5C： 和 *OAC 的丙氪碴和孃»睢 
的两种序列之间的类似性所提乐的)。这些序列表明，嫌基 ffi 对的区域主 
要由 GC 所 构成; 这些序列还表明，孢近的对应物标志了甘.氧酸/丙氣敢和 
天冬氨酸/缬氛酸之间的笼缘关系〔参见，天冬氨羧和嫌氣睃处于位 *S 
的 S 而不是甘钗酸和丙氧睃的 U, 或者在天冬氨联和纗氨敢的位置20和 
21之间的嵌入物 D 乂 三腾酸咏苷, * A-2MA«N(2) 甲基三磷敢 

腺苷， C ：- 胞苷，-二裝基尿苷，鸟苷， * G=7MG=N(T)- 
甲基鸟苷，<?=4=假尿苷， 3=疏尿苷， 核糖鸟苷， th- 尿苷， 
•U-=&AU«5 -羧乙耽尿苷 • 


种对应物用于缴氣酸，并且有反密码子〃 UAC ， 那么我们就会 
观察到，与线性祥列中所列出的序列(与54相对的57是等同的 
位置）比较而言，它与后考更为一致。因此，具有反密码子 GGC 
的正确的丙氨酸 tRNA , 与44位置比较而言，它与表列的甘氨 
酸 tRNA 更为一致。除了这种“实实在在的缺陷”之外，这钱数 
搌还揭 示了： 

1. 所有的典型在一半以上位置是一致的 c 包括“错误的 & 丙 
氨酸有33个，或者对于甘氨酸、天冬氣酸和嫌氣酸为41+)， 

2 . 亚基亮氨酸/丙氨酸由几种特征与亚基天冬気敢/缠気 
酸相区别（在位置 S 是硫尿苷 “ S ” 而不是 U , 在20 到 21 位置之间 



嵌入5, 6 i 二羟基 U )， 

3. 所有岛典型，尤其在其碱基配对区域，赛基 G 和 C 都明 
显多于 A 和 U C 或它们的衍生物)。 

进一步与其他 mNA 序列进行比较表明，尽管这些特征肯 
定在太多数 tRNA 中是共同的， 但是它 们对于这种基因尤为 
ffi 著。 特别是，密切的对应关系就象同一有机体中的同一氨基 
酸的不同连接物一样。 

有 d 个发现特别能说明问题。如果我们把这两种连接物的 
序 列与互 补的反密码子(例如天冬氨酸和纈氨酸）进行比较，则 
在 tRNA 的两条正链的一或性，比一条正链（从 Y 读到 5') 和另一 
条负链(:从 V 读到之间的一致性要明显得多。实际上，如果 
我们以这种方式比较相同 tRNA 的正链和负链，则有更好的一致 
性。这些一致性只不过表达了 tRNA 显著的内部对称性，其中反 
密码子几乎正好置于序列的中伺，并由此允许形成对称的二维 
模式 p 、 我; ( n 可疤这种性质当作 tRNA 予期伟为一种独立的复制 
单元出现的标志。要求正链和负链采^某种类似的模式，如果 
这些模式代表了独立的复制单元而不是作为结构上整合到某条 
大的華因 M 序列中去 C 如同它们现在的样子），这才是重要的 * 
瑪们发现噬菌体 RNA 或它们的变异体有一种矣似的效应， 它抑 
必须作为单箄制单元而増殖 & 

。另一方面， tRfA 对共同机构的适应必定已引起了共同偏离 
起源时所要求的称性。同一种 tRNA 的正链和负链的镜象，比 
具有互补的反密码子的 tRNA 的正链和负链的镜象，仍然显示了 
更为_称的相似性 i 这一事实提示，两种 tRNA 作为相同的而 
不是耳补的釋条链的突变体而进化 * 于是我们可以得出结论： 
密码子 GGC (甘氯酸）、 GCC (丙氨酸）、 GAC ( 天冬氨酸)和 GUC 
t 缬氨酸）的现有连接物，是从某一共同祖先的单错突变体的一 



种拟种衍生出来的。不过，原始的对称性不足以（为什么它是这 
样？）允许从某一给定的 RNA 正链和负链两者衍生出连接物功 

能， 

. - ■ 

3*6.6 如何 能够产生无逗点信使模式？ 

最初的信使必定是与最初的连接物(或它们的互补链〉一致 
的。在连接物和信使功能背后的确有 某种结 构的一 致性。 不管 
在信使序列中出现何神密码子模式，它在连接物上必须 有它的 
互补代表。在原始系统中，通过利用两类分子的某种共同结构 
模式，容易满足上述要求，这样，连接物便是最初信使的负链 
(如果我们定义正链总是与一条信息相联系），一定的结构对称 
性亦允许正链和负链两者由 相同的 复制酶所识别 * 

最初伸展的 RN A 分子富含 G 和 C , 这是以结构稳定性和复制 
精确度标准为塞础的某种选择结果。带有诸如 <?<? C / GCC 那样 
的共同密码子模式的分子，需要引物指令 C 树如，由催化剂或暴 
露的 RWA 环提供）以及随后的内复制。这将不可避免地导致包 
含至少带有内部互补性的两种密码子模式，例如 S ' GGC 3 /和 
3/ CCGV 的结构。 

在噬菌体复制酶从头合威并放大序列中，有一个很好 
的关于内模式复制效率的例子。如果0〃复制酶从任何模板上大 
量脱落，那么它开始“编织”它自己的引物,然后有选择地复制和 
放大它们，直至最后出观了均一的宏观 RNA 序列群体，这种序 
列松度为几百个核苷酸。在不同的环境条件下，获得了不同的 
(但是均一的）序列分布。西格尔曼和米尔斯及其同事已经按序 
列排好了一些这种“中变体”， 它们 都含有 CM 复制酶的专一识别 
部位，进一步的实验已经揭示了这种从头合成的机制，实验表 
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明，对应于由此种酶识别的序列的小片段是作为引物而被制造 
的，然后在内部被复制和有选择地被放大。特别是早期的研究 
已经表明，序列 C ? C ( C ) 和 UUCG 能够被此种酶 识别。 对 


应于所有 tRNA 共同的序列 T ^ CG ， 并被看作是专一地与核糖延 
伸因子 EFTu 相互作用，这在％复制酶复合体中是作为亚单元 
起作用的。具有只由上述两种低聚核苷黢及其互补片段 
( G ) 和 CGAA 构成的序列的中变崔的线性排列表明，在3/4以上 
的这些位置都是一致的，这标志了引物序列〔图 1-57) 的内复制 
效率。 
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田 1-57 Q 3 中变体序列的直线排列（由西格尔曼等人确定的），这是由 CCC ( C ) 
条块和 UUCG 条块以及它们的互补物 [ G <3 G ( G ) 和 COAA ] 构成的人迪 
序列 c 在218个位置中有169处一致提示，中变体是由 CW 5 篪制酶从头 
合成的产物，它具有 CCC ( C ) 和 UUCG ( EFFu ) 识別郎位*从头合成的 
动力学表明，在晦的识別部位形成了四聚体，地之有某神 具有偁 尔取代 
的内郎自复制。特殊的中变体通常在所有出现的序列竞争中取胜，因此 
好象是最有效的模板。此过程表明，在原始的复制机制中如何能够产生 


均一的模式。 


类似地，我们诃以考虑存在均一模式产生的原始机制。如 
果在许多可能的模式之中，出现了 VGGC /5' GCC 以及可能还 
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有 fGAC/5/GUC， 那么，那些信使槙式可能巳按照克里克等人 
提出的机制开始了某种可复制的翻译，并能够在它们的可复制 
翻译产物的帮助下进行选择放大 Q 

3 - 6*7 最初的功能活性蛋白质看上去象 什么？ 

最简单的蛋白质可以是某种均一的多肽例如棄 甘氨酸 ，它 
可能提供任何催化活性吗？这是一个能够并应该由实验来回窖 
的问通。运用混合的序列，包括充分多的比方说 U 到30个残基, 
可以形成具有一个活性中心的0片层结构，其中端位羧基置于 
—个靠近末端氨基的确定位置上 t 图1-58)。相邻距离随链长 
而变化，因为0議构涉及到在两条反平行链中间的扭曲。末端 
氨基的 PK 值大约为8，所以此催化部位至少含有一个有效的 
质子供体-受体系统^选用甘氧酸-丙氣餘残基对于形成 J3 结 
构是非常有利的。不过，对于只由甘氨睃和丙氨酸构成蘇链，溶 
解性是一个严重问題，因为这将把它们只限制在界面。 

周和法斯曼研究了3片层的折叠，他们为了阐明在链倒转 



B 1-58 —个简单的酶前体大约由 15 到 25 个氨基睃（需要 45 到 T5 个核苷鹸的 
信便）的0折*结构来表示。活性部位中包括十分有效的质子供体 ( pK 〜 
S ) 末端宽基， 作为质 子受体的末端羧基，以及一条値化活性搠链（例如天 
冬武餃或丝氨睃） • 可以设计出 多种嵆 换物， 但其中 只有一鄧分有可以产 
生出某种有效的活性部位正确的扭曲链的嫌距< 
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区中的 4 59 f 转角而分桁了 29 神蛋白戚的 X 射钱数搪。在弯曲 
处的所有4个位置中的3个具有最高 J 3- 转角势的残基包括苷铽 
酸和天冬氨酸，而在^转角区之后主要是疏水的残基。 

末端基团有一定的空间排列，是催化效率的一个重要前提。 
对于稳定某稗可复制的折叠，有必要利用两类或更多类的氨基 
酸^>早已知道 J 3 片层结构是蛋白质的重要构件。按照莱维特的 
看法，它们可以以非常一般的方式被利用，以稳定蛋白质的活 
性构象。 

髙丰度的甘氨酸和丙奐酸也许在根本上已决定了最初蛋白 
质的外貌。但是，性搁链对于较长序列的溶解性是必不可少 
的。四类氨基酸当然能提供多得多的灵活性。如果天冬氨酸和 
缬氨酸是晖巵的两个候叶者的话，则也巧己形成了球取结构， 
球状續构由缬氣酸和丙氣酸侧链的疏水相互作用而得到稳定， 
由天冬氮酸的羧基側链而可以溶解这种残基为2价金 Mk 子 
参如下形成的专一催化部位提供了许多可能性。 

估计如此巨大数目的可能性，对我们的想象是一种考验 * 
为了检验各神结构在识别 RNA 序列和它们的结均特征时的效 
率，一些实验正在进行之中。由核糖核酸所获得的结果，鼓舞 

着人们去寻找某种能够专二识别 RNA 序列的“最小结构％ 

■ : ... 

合成酶对于开始 是必要 的鸣？ 

' 

现在的 tRNA $ 维结构中（参见第一部分图 1-14), 反密码 
子环被固定在离氨酰部位相当远的埤方。这种结构适应于现在 
的 tRNA 分子的功能需要，这是由核糖体机制和由合成酶结构所 
带来的另一方爾，众所周知, tRNA 能够经受大大地改变其形 
状和大小的构象变化，里格勒及其同事通过荧光方法研究了构 
* m * 



象的寿命以及旋转弛豫时同，并作出了存在着至少 3 种不同 ©、 
迅速相互转化的构象状态的结论 p ，輿 尔森等人也获得了类似的 
结果，他们利甩的是激光散射技术。不同构象状态的群体强烈 
地依赖于镁离子的浓度。重要的是必须再注意到，在相应于海 
水浓度的条件下 CM S i + ， 约 50 mM ), 存在着 一种濟 象体，由晶: 
体学研究得知，它在形状上与 L 形式相异，即它更呈圆柱形。 

强调这一点是因为它对所提出的这个问题十分有关。早期 
的酶只由数目十分有限的氨基酸義基构成，因此不町能具有非 
常庞大的球状结构。为了保护一种氯基酸对一神密码于的特殊 
分 K , 耍么是必须得到象现在的氨酰合成酶那样高级的酶，要 
么是 tHNA 铕构必须允许氨酰部位和反密码子部位比 L 形式有 
紧密得多的接触，以对两种部位进行同时的验证 o 否则 ，在早 
期阶段的髙突变率， 很快就 又把这两神部位之间時任何独特的 
偶尔联系破坏掉了。另一方面，构象转变仍然是需要的，.原因 
在干形成肽键的机制（参见图 1-4 S ) 要求信使与生长的肽 链明蜱 
分离开。所引的上述数据反映了这样的可 餌性。 另一方面，如 
杲根可能产生出类似于图 1-49 中显示的 C 模式结构，那伞甚至 
不借助于酶就已经得到了最初的氨.基 蓐分靼 ，这样的佴 NA 结 
枸对于专一识别肯定提供了充分的敏感性^业已注意拜 I 来自 
3' 端的第4个碱基（即 3' ACC 后的碱基〕无论如俩总是与反密码. 
子相联系的。最初期望的所有 tRNA 有一 特殊啤 相互关系晕终 
并没有实现，不过，这种相互关系可能由说况乂在早期专一诉 
别氨基酸中起着关键的作用。考虑到来自太肠杆菌和 r 遞菌体 
的数据，在 VACC 之后位置上的核苷酸是：关于甘氨酸的 U 、 丙 
氨酸的夭冬氨酸的 G 和缬氨酸的 A c 它对于确保由有充分识 
别力的部位进行独特的分配的早期连接物肯定是重要的 # 这种 
性质也许已在进化的后期阶段中部分丢失了*这当然是一种推 
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测，有待实验 怔实， 

结论是 I 在菲常早的阶段时合成梅可能并非必要，但是孽 
终可 以证钥 tlWA 是自然界从核酸制备酶的一次不成功的尝试。 
更为有效的识别力可能从耦合因子进化而来，并注定要专一识 
别类 fRNA 结构 # 


3.6.9 谁是最初的酶? 


如果对于翻译，合成酶并不是真正必要的 C 这是一个 
重要的“如莱那么留给我们的耦合因子很可能是复制酶， 
成为翻译相干进化绝对的基本要求。通过这种功能，在翻译产物 
中出现的某种选择优势，能够非常有效堆反馈到信使。因此*专 
一的复制酶（它们都属于一类相似的蛋白质分子)不仅提供了超 
循环耦合的前提，而且对于蛋白质的进化也是非常重要的，厚 
因在于只有它们才能告诉信使：什么是表现型优势，如何在基 
0型水平: h 为之进行选择，也就是加强合成特定的信使。正如 
在下一段将看见的，这种在基因型和表现型水乎之间的耦合，如 
果与空间分离或分隔间相结合，则效果最好。 

1然；随之我们还必须对各种繭译功能寻找催化支持。如 
杲复制已与类 tRNA 儈使（包括正链呼负链两者）建立起明确的 
关系， ： 它们的识别性质便可以很好 A 被用作合成酶和翻译 BS 
C 即，前核糖体的）功能。换言之，某种复制酶的基因复制物可 
以正好®某种合成酶信使的前体，以及诸如 EF Tu 那样的某种 
翻译因子的前体，由于复制酶和转移功能的化学作用是非常类 
似的，并且在现在的系统中看来是受到类似残基的影响，所以 
情况更是这样6 

逐渐趋异的双重功能，可能曾是复制和翻译机制的某种非 
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常早期的要求，这正如要求基因复制是进化后期阶段的主要媒 
介物一样。 

现在的细胞器中明*地留下了那些双重功能的痕迹，病毒 
也已利用它们作为在宿主细胞中的后生物进化。噬菌体 Q ? 的基 
因组只对其复制薄的一个亚单元进行编码，但是却利用了宿。主 
细胞的3个以上的因子，这些已被鉴定出是核糖体蛋白 Si 和延 
伸因子 EF Tu 和 EF Ts 。 

比布里切尔研究了这些因子的性质，并发现它们利用了可 
识别 tRNA 分子这一性质，并同时包括在核糖体控制的数种功 
能之中。他证明，由噬菌体基因组编码的郎复制酶的,3因子，东 
大肠杆菌细胞中也有其前体 I 而且情況看来的确 j 如此 0 运用免 
疫学技术，他还能够证明，一种含有 EF Tu 和 EF Ts 的蛋白质， 
其行为象未感染的大肠杆苗中的 QJ 3 复制酶的某个前体，并且看 
来包含大肠杆菌的某祌未特别指 m 的 RNA 合球功能中 Q 另 
外，对于合成酶也可以找到类似的对应物。看来某种功能一且 
发展起诸如识别某些类型的 RNA 的能力，则自然界就会在别的 
任何需要它献地方利用这种功能(例如专一复制、核糖体输运和 
控制、氨基酸的激活）。 

在某些方面， RNA 噬菌体的形成酷俾早期 RNA 信使的进 
化。噬菌体除了不能利用它们自己的基因组的专一识别能力（即 
通过专一复制的耦合 ） 以外，它们尽可能多地利用宿主细胞的功 
能。不同的噬菌休（例如 Ms 2, R 17) 遗传不同的识别因子， 
尽管它们都是从宿主细胞中的某个共同祖先帮生下来的，在第 
一部分中它还表明，咖八味菌体感染的最协阶段相当于一个简 
单的趄循环放大过程， 



3*6.10 为什么 细胞最 终有统一的基 因组？ 

超循环通过信吏系统的功能整合为扩大信息量提供了优， 
势，超循环中的单个复制单元的长食是有限制的，这归因于有 
限的 复制精 确度。信息董増加从而可以建立起可再生的复制和 
翻译器，借助于它们，翻译产物能眵向更髙的效率进化。这将得 
到更髙的精确度，反过来又将使每一复制单元的信息量增加， 
从而再增进了酶的品质。同时，正如节表明的，超循环本身 
通过整合起更多的分化突变基因，而向更髙的复杂性 进化。 

信息量的增加不仅将产生出更好的酶，它还可以允许一个 
复制单元继承一个以上的酶的信息，从而可从所列出的较早的 
进化约束条件中去掉双重功能。也就是说，根据它们翻译产物 
的特殊功能需要，复制的信使可以独立迪发展。这也许是操纵 
子结构的起源。操纵子具有一种控制机制，它同时控制几个结 
构基因的复制,从而复制酶也许已经进化成为带有诱导或阻遏 
的专一控制因子的普通聚合酶6 

认识到了功能耦合的优点以后，功能耦合似乎是开创任何 
翻译所要求的：我们应该问一问，为什么功能耦合最终又被全 
体基因完整的结 构整合 所取代了呢？哪怕是已知最原始细胞的 
基因组也是作负结构的单元。因此，磁循环组织的限度在哪 
里？对它能够做出什么 改进？ 

在一个被功能连接控制的系统中，我们必须区分两类突变_ 
其中一类突变主要是改变信使自身的表现型性质 * 从而在某种 
专一复制酶或控制因子方面，变更了它的目标功能。这些突变 
在早期的进化阶段特别重要，原因在于绪构的表现型性质 
的重要作用9那些目棹衮鸾将立刻在选抨 i ； 弈得有效，有利斡 
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突逢被固定下来，而不利的突变则将会被消灭掉。 

第2类突变，它们对于目标功能可以是中性的，也可以不 
是中性的，它们涉及到翻译产物中的表现型变化。信使的专一 • 
性愈强，突变愈可专一地孪更翻译产物的功能。 

突变体是否专一地得到选择的偏爱，仅仅取决于目标功能， 
而不论翻译产物是在有利的还瘥在不利的意义: fe 被变更了，也 
不论它是否保持为中性。在前细胞进化拥后期，最为普通的突变 
绪果，将是翻译产物中的某些表现型变化，这种翻译产物是与 
某种未受影响的目标功能耦合的。于是突变体可以进一步增殖， 
但是如果证明它的翻译产物是不利的，它不会从以前的野生型 
中而被特别选择出来，此系统也不会抵制突变体进行速择。真 
正应该达到的，是将系统看成为一个整体而进行评价。由信使 
系统的空洵分离，由小生境或#甚至更有效地由分隔间可以做 
到这一点。在一给定的分隔间中的信使，运用它的难生效率， 
能够使得它自己的翻译产物在环境中丰富起来，并与其他分隔 
间竞争。在有限的程度上，只通过空间分离这也是可能的。;^ 
过，一个分隔间若没有超循环组织便全然不会起作用。在^ 
间的有限生活空间里，所有信使之间的强化的竞争，将破坏茌 
何协同功能。 

—个分隔间通过把它自己的再生产与它的总塞因量的再复 
制联系起来，就能更有效地増殖。当然，这爾要相当复杂的控 
制机制，把所有基因整合成为一个巨大的复制单元可促进这一 
点。这种整个分隔间的个体化，要求复制机构有髙精确度^在 
第一部分中，我们把各种生命阶段的信息量与它们相应的（和观 
察到的）复制精确度 C 参见表进行了比较^ 

分隔间个体化很可能与从 RNA 基因或操纵子转变为 DNA 
基因组相联系，原因在于只有 DNA 复制的机制能够充分保证髙 
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精确度.个体化的新单元是整合的原细胞。耦合的_和功能 
组织代替并改进了基因的先前的功餌组织和基因产物。进一步 
研究环状排列的遗传图，还可以揭*—些结构组织起源的遗迹， 
蓼怕重组的渐成效应也许已将这种痕迹掩盖了很多 P 

作为统一化作用和 个体化 作用的结果，细胞的 C 无性）增殖 
净增长眼从—级自催化定律 C 在没有抑制效应时这种系统的 
达尔文性质允许选择进化以及大董各种分化物种共存。整合的 
细胞单元结果变得比更保守的超循环组织形式要优越。 

另一方面，多细胞组织随后的 进化又 每能已利用了作为细 
胞新的亚单元趄循环组织（非线1性反应网络）的类似物或替代 
物， 从而已在某些方面类似于分子自组织过程 • 


3.7 现实的边界条件 

\^论 4 现 实的® 循环” ，必须联系现实的边坪条件，杏则 就是不 
W 完全的。我们 将就此扼要谈 一谈， 这倒不是因 为我们无视它 
们在进化的历史过程中的重要性，生命在我们的行星 I ：出现毕 
竟是一件历史事件，只是因为我们意识到，我们 没有多 少东西 
可说。 虽然丰 命哕肀 卑吵學 由于进化的相干性，总会在 现代有 
机体 中留下迹，当 ▲相应 的平举子毕的遗迹是不复存在 
了。在 我们的 讨论中 ，我们可能已把一 ® 偏 见加在模拟原始的、 
无模板的 蛋白质合成实验上，这些蛋白质合成实验是由福克斯 
和其他人所实现的(参见多斯和劳 赫富斯 的评述 ）。 我们的研究 
正是 要理解早期弘 组织形式，它们允许生物合成机构能自复制、 
选择和进化适应，就象我们今天在活细胞中所遇见的情况。对 
于这种适应性的自绀织,蛋白质升 不具有 这粪适应侏肖组鈣的 
，坪, 



基本物理前提，至少不象核酸那样明《。另一方面，它们的确 
继承了巨大的功能容量，在此它们大大优于核酸 # 因为在原始 
条件下形成蛋白质要容易得多，所以存在大量的各神催化物质 
必定成为某种基本的环境性质。这个领域中的研究已淸楚地指 
出， 在原始条件下 W 以出现相当有效的蛋白质催化剂。在这方 
面，特别值得对界面进行研究。如果它们由催化活性物质所覆 
盖，鲥它们可能曾作为最有利的原始合成部位。把分子运动限 
制在某个平面上，大大地增加了碰撞效率，在涉及到高级反应 
序列时尤其如此口 

翁萨 格业已强调，在原始条 件下， 海洋必定覆盖着聚辱起 
来的亲水和疏水材料层。这些复合层必定为原始的制备化学提 
供了有利的条件。从界面所提供的明®优点来看，我们已经考 
察了在相应的环埠边界条件下的超循环的性质。 

作为一个简单的模型，我们考虑图中示意的系统。聚 
合物合成被限制于仅在表面层0=0)，在此有一定的结佘棋板 
和酹的能力 * 除了我们必须清楚埤说明扩敢以外，动力学方程 



明 1-59 包括超循环耦合的非均勻反应棋型示意图 
区分3个空间 区城： nO 连接在界面上， 
r - l 界面的尚:度层， r > l 液相。 

往返于界*的扩 舦被金加在 化学反 应上， 这呰化学反应 抉照趄 循环模 式进行_ 




与均勻溶液中的动力学方程相类似。我们辨认出与复制分子和 
酶的表面液度有关的生长®数。假定表面上的扩散很快，没有 
确定的速率。大分子的吸附和解吸附被处理为表面和 
接近表面的溶液层 （0< r < l ) 之间的交换反分解可以出现 
在界面和（或者 只在） 溶液中。最后,往返于界面的输运由扩散 
项来表眾。 

取决于所假定的合成机制，有必要考虑模板和酶的独立结 
合部位。我们运甩这种模型去获得一些关于带翻译超循环的行 
为（参见 2.5) 的线索。按照有关文献所描述的方法，已对几组速 
率参数进行了数值积分^可以区4出 S 种特征性结果，其中两 
种完全类似于均勻溶液中的超循环 行为： 

1_在非常低的聚核苷酸和多肤浓度或大的 K 值时[见第二 
部分的（73)、 （75) 和 （79) 式]，聚合物的表面密度并不趋近稳态 
值，而是单调地或者阻尼振荡地减少。结果是大分子过一些时 
间后便消亡了（图1-60)。 : 

2. 在总浓度的一定阈值之上》我们在〃<4的系统中发现了 
极限环行为。此神情形类似于在均相溶液中的低浓度极限（图 
1 - 61 ) 。 

3, 在浓度充分髙时，我们最终获得了某个定态 t 





at 


0, 


lim 




at 


= 0 


.以及 yi 0 9 ^ ^ *** 9 w C 图 ， Xf 和 yi 分别是酶 

和信使的 浓度， 元 和仏是 它们最终的定态值，〖是时间 3 

在较低维的系统中，只观察到类型1和类型3的行 
为。 

这些模型计算，可以由运用随机计算机模拟技术研究一興 
密切有关的问题来补充。结果又一次宏明，在界面上和 均相瘠 
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■ 1 -tiOaS t - C 2 对图 1-59 所示的棋型的偏微分方程系统迸行数 值积分 所获的 
解曲线。栢应于第二部分所引入的生长函数的速率友程，指的是4元 
带厢译超循环 （ 215 ), 仅在界面处 （ r = 0 ) 它有非零的庳化速本項■此方程 
进一步考虑到吸附和解吸附 （❼和 h 描述在 r = G 和 r = l 之间的粒子转 
移又水解(在 r > l 处有效)和在褡液中的扩歎 （ r > l * 即在 r = l 处来往于 







过®匡: K 毎 一组的 3条解曲线涉及到3个空间位罝 r =0( 上 面）、 r -1 
<中间）和下 面)，图 1-60 到图 1-62 的 兼羿,仅在 于对于 雔化活 
性的丨复合物 假定 丁不同的稳定 常歎， ffll-BO 中最大(0.16)， 阁 
由最中（0.06)， 围 1-62 中*小 (0.04 入 在产生 和消失 之间的平衡， 
足以省去稀释流假设， 怍为所选 择的值 C 渉及 到坦一的参数 
札 和 ！> ，其中 JV fc , 是根据 2 J 和结果） 的 结果， 在图1，）中，所有的 
成员 J ; 和艮都洧亡了，.姐化产生不可能与洧失进行竞争，消失是由输 
运和分解所致，在其他两神情況中，在界面建立了稳 fe 的超循环组织 t 
辞体敢在此或是 振痒的 （图 1-61), 或是稳定的(囤 

液中起循环的行为十分相似(详细描述见第二部分 X 库恩在他 
的论文中特别强调要考虑实际的边界条件。我们并未不同意假 
定“有结构的坏 埋"％ 如杲不能够提出实验证据以表明这样的假 
设至少是有用的，那么我们也不知道我们能否费同假设非常特 
殊的环堍。 


这决不意味着把我们的模型限 制在空 间均一性条件 C 参见 
上述计 算）。 事实上，各 种模 型背后 的逻辑 推论应用于穿尽现实 
的环境，对于这些模型也就是说，存在着巨大数目的要行自 
然选择的可选择结构，由于精确度的限制，造成单个复制单元 
的狺息量有限，或是为允许完整的系综相干地进化需要功能耦 
合。库恩的结论，即认为所论的此类组织是“限制在空间均一 
性的特殊情是不中肯的。有谁在今天主张生命只能起塬于 
多孔材料中，或起源于界面上，海水表面的复合层之中、海水 
里面呢？此模型表明，当且仅当一定的标准得到满足时，它才 
坷能会以或大或小的可能性，在那些适界条件中的任一个之下 
起源。这些标准涉及到信息的产生和积累，应用不闻树边界条 
件时它们没有质的差异。 

对于时间均一性和不均一性，也只能说这些。在第二部分 
已表明了，如果把选样标准应用于定态条件，那么它们可以果 
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取一种特别简单的形式 6 因为它们与相对的反应速率而不是绝 
对的反应速率有关，所以不论此系统是在生长中、振荡中还是 
处于定态，它们在质上都是相同的。 

对于许多与相分离联系的问题，缓冷的确是一种有用的程 
序。然而，热涨落是否对于较长的聚核苷酸的选择同样好地起 
作用 * 仍然要由实验来确定 a 

为了确定温度涨落是否促进了选择含较高信息童的链，人 
们必须仔细分析所涉及到的一切过程的相对温度系数。水解的 
温度系数很可能是所有系教中最大的一个。擎奉今的复制一般 
决本会在髙温时得到强化。即将生成询核苷 kSm 在模板上协 
同地结合它的互补械同时利用生长链中的与顶端碱基的堆 
积相互作用/在模板的熔点以上这是不可雔的。这些考虑适用 
于任何一种环境，无论它是液相、表面层，运是粗致理或多孔 
的材料中的分隔间公 

提高信息量的重要之处在于互补相互作用相对于非互补相 
互作用的相对強度。一般地，识别在低温时比在高溫时更为有 
效。米勒和奥格尔从他们的实验数据中得出 结论： 

“我们不知道原始海洋中的温度怎么样，但是我们可以说， 
备神有机化合物和聚合物的不稳定性造成这样一种便人非相信 
不可的论据，即除非海洋中的温度低于 2 s _ cn 否脚生命不可能 
从海洋中产生。的温度大有好处， - 至更好。在技样 
的低温时，原始地球上的多数氷都该是处于冰的形式，只有赤 
道的海洋中才有海水。 

“还有另一个理由使人相信，无论是在海洋还是嫡泊中，生 
命都是在低温下进化的。所有必定导致生物组织崛起的携板- 
指导反应，都只发生在适当组织了的聚核背酸结构的熔点之下， 
在聚核苷酸-单核苷酸螺旋的情况下，这些温度范围为0%(甚 
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至吏低一些 ：> 到 35 s a 

“生命起源的环境往往被看作是温暖的、稀淡 的有机 化合物 
汤。我们则相信，阴冷的、浓集的汤将可以对生命起源提供更 
好的 环境， 


3-8 进化的连续性 

t 文三部分的最后一部分的目的是要表明，趄循环的确可以 
代表现实的物质系统，而不仅仅是我们的精神的想象产物。 
进化是保守的，因此除了偶然的惊人变化以外，几乎表现 
为连续过程。选择玲基硇，实际上是优势突变体的卑现所带来 
的不稳定性，这样的突变体打破了先前的稳定分布。不过，子 
代产物通常是与它们最近的祖先密切相联系的，以致变化是渐 
渐地出现的，前生物的进化决不违背这条规则。 

让我们把我们关于从非生命到生命转化的基本阶段的看法 
扼要总结一下 C 图 

i _ 最初出现的大分子，受其结构稳定牲以及它们的组分的 
化学丰度所支配 I 在早期阶段,必定存在着许多未确定的类蛋 
白物质以及少得多的类 RNA 聚合物。不过，类 RNA 聚合物从 
物理上 继承了 复制它们自身的性质，这是系统进化的必要前提 • 
>2,最初聚核费酸鸪组成也是受化学丰度支配的，早期的核 
酸只不过是一类同源的火分子，其中包括 L - 化合物和 D - 化合 
物以及各种酯键，这些磨键中除了酯键以外主要是 Y — 
5/靡键。序列的复制性取决于复制的忠实程度。富 GC 化合物 
能形成最长的可复制序列。另一方面， AU 取代也是必要的。 
它们引起一定的结构柔顺性，从而布利于快速复制 & 可复制序 
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嵌初的聚核苷故， 

苴 GC 拟种， 

密码子分配；富甘氨敢和丙氣酸的翻承产 ftu 

CJC 框架码的超循环固定，甘氧酸、丙氨敢、天冬 氨酸和 
埭氨 酸的原始复制曄的分 

超循环组织， RNY 码，复制酶、合 成礴、核糖体 前体的 
进化.密码、分隔间的进化^ 


党全的分隔间化的超循环，适应复 制和藺 译酶。代谢和控 
制功能 V 操驮子结构的进化 _ KMA 的长度相当于今天的 
RNA 病苺。 

原细胞. 

整合的基因组： DNA 髙级晦读出机制。进一步旳达亦# 
S 化允许分化_ 

B 1-63 从单独一个大分子进化到整合的细胞结构的假设图解 • 

列形琢了某种拟#分布，它显示了达尔文行为。 

3 - 在拟种分布中的无逗点模式有资格作 为信俾 ，带 有暴筠 
的互补模式的链， （ 很可能是信使的 负链） 则代表了合适的连接 
物^依据它们的 M 用性，最初氨基酸被分配给连接物。豳译产 
物，因为它们主要是由甘氣酸和丙氨酸残基构成，所以看起来 
是单调的。对于非指令的蛋白质团亦必定如此。 f 

4.如果任一苛能的翻译产物对其自己的信使复制 提供了 
催化支持，则这种信使就可以在拟种分布中处于支配地位，并 
和那些与其密切关联的突变体一起以大丰度出现。此过程可以 
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由某座非指令性的环境蛋白质引起，这些蛋白质在其组分中反 
映了氨基酸的相对丰度，因此它们在性质上酷似原始學今吵虿 
白质。 

5. 按照趄循环进化标准，占支配地位的信使的突变体每当 
提供了进一步的优势 f 就可以整合到复制循环中去。 从而 带几 
种密码子分配的超循环组织便能够建立起来 * 这种超循玮组织 
是翻译器相干进化的一个前提。当愈来愈多的突变体整合起来， 
则稳步增长的精确度将允许这些序列伸长。不同的酶功能 C 复 
制酶、合成酵、核糖体因子）能够以基因复制方式从联合的前体 
中呢起，随后又分化了。包含几神结构基因的单元，它们一起 
受一种耦合因子控制。 

6, 复杂的超循环组织，只有它有效地利用有利的表界型变 
化，才能够进一步进化。为了在选择上有利于相应的基因型，空 
间分离 C 或是通过分隔间化或是通过形成复合物）成为必要，并 
允许在可选择的突变体钽合中进行选择。形成的复合物的遗迹 
可在核糖体中见到。 ， 

我们并不知道，这种系统在哪一个阶段能够梅其信息量完 
全地整合进一个巨大的基因组分子中。对此需要高度复杂的赙 
机构，信息存贮作用必须是一步一步地转移给 DNA (这也许已 
发生在相当早的阶段 

对前细胞进化的历史过程所进行的这些初步考察，已足以 
表明，由自复爾务子单元的超循环整合所引起的发展会引向何 
方，以及系统丧终如何敛聚为象原核细胞那样复杂的某种组 
织。我们想强调一下第三部分的推测性特点 o 自组织的早期阶 
段留下了痕迹，但不是留下现场情景，所以许多重要的步骤仍 
然是不清楚的。 

我们甚至不奢望揭示出历史的真实情况《对于一个如此强 
， 20i * 



烈地依赖于偶然性的过程，在此诸如突变那样的不确定的微观 
事件被放大并最终决定了宏观发展的途径，完全重建历史是绝 
不可能的。甚至在生物学中也存在着某种“历史论的贫困'另 
—方面，支配进化历史过程的原理甚茔在它们更精细的细节上， 
也页能很好地被我们所理解 D 历史留在现在系统中的痕迹，可 
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对于把遗传信息的核睃的立法语言瞄择成蛋白质的执行语官 ， i 传密珥 
是-个普遍的线索。在这种表示中，几何空间的3个士标被分》给三联 
体代码字中的字母俾置。核酸字母表中的 4 彳字母的排列方沬是，丰度 
最大的氨基酸代码字出现在立方体的顶层 # " 

注：甘锾酸 郎1>=天冬氧骹 
谷氧睃 aa^num 


缬氩酸或启动信号 
精氨酸 
iys = 赖氣酸 
<&=异亮氨睃 
组氨酸 
脯氪酸 

(?3^=半胱氨睃 
= 色氨酸 
!^^=苯 丙笫哦 


5!奸=丝氣酸 

astt= 天冬酰胺 
thr = 苏氨酸 

met =甲硫氣酸(皂动 信号〉 
gln = 谷戴胺 

term =终止信号 
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能会提供足够的线索，以致有一夭可以构造出“关于 a 个未知数 
的 rt 个方程' 

我们想要在本部分表明的是，此类独特的反应网络即我们 
所谓的超循环，的确是最简单的现实的分子组织，它们保证了 
功能上相关的自复制单元的共存。自复制对于保持信息是必要 
的。因此，超循环是能够允许可复制的功能联接进化的最简单 
系统。它可以起源于一个自复制单元及其突变体，即起源于一 
种 t 分子）拟种。无论何时只要自然界条件允许，它的出现是不 
可避免的。还有，如果有谁能举出一个构成躯体构图基础而又 
更加美丽的三角形，我们将把他作为一位明友而不是一个敌手 
而向他致意， 

(柏拉图，《蒂迈欧》[ 9 7]) 

与克里克、来 勒和輿 格尔的讨论大大地淮动了这项工作，这 
对我们寻求分子进化中更大的连续性意味着某利“选择压力”。 
比布里@尔、爱泼斯坦、格特、波尔施克、西格蒙德、伍利、伍 
尔夫提出了特別有帮助的建议和评注。 

此项工作在维也纳 得到奥 地利“促进科学研究基金”的赞助 
[项目号： 3502]。 

温克勒-奥斯瓦提奇设计了大部分插图，他总是一位耐心 
的、中肯的讨论者。 

向一切提供过帮助的人们致谢。 
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物质的自组织和生 
物大分子的进化 




导巨 


ui “因和果” 

# 关生命起海的问题通常表现为“因果” 问潁， 虽然对<因”和 
0 “果”的关系已给予了统计学的解释，但宏观过程的物理学 
理论通常还是要对这类问题作出回答。这主要是这个问题的本 
性所致，诸如活细胞这种最简单的生命形式也总是与大量复杂 
的宏观（即多分子）系统相联系，以致许多科学家相信，现在的 
物理学对生命的存在并不能提供任何明确的解 释。 

由于“分子生物学"这一激动人心的发现，上述问 M 便成了 

这样一个普通的问題：痄弯寧_渾毕辱年弯筚孽？这是古老的 
-鸦和蛋”疑难的现代说4 J ^先”心 iii 备定某种因果关 
系而不是时间关系1而“蛋白质”和核酸”这些词也可换成“功 
能”和 信息％ 以这种形式提出的向埋，当运用于诸如在活细胞 
中遇到的核酸和蛋白质的相互作用上，就遇到了困睢 I 原因在 
于，如果没有信息存在，功能便不可能以有组织的方式出规，反 F 
之，信息又只有通过它为之编码的功能才获得意义 & 

这种系统珂以比作一个封闭的环。显然，尽管形成环的线 
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条具有端点，但线条一且封闭，起点也就无足轻重了。这一核 
酸和蛋白质的相互作用，相当于某种复杂的“闭环”等级组织 C 参 
见图 2-1 和表 2-1), 要解决这种因果相互作用难速，霈要一种氧 
这种自组织理论可以应用于分子系统，或更准确地 
iffi / 苽&应 用于处于特定环境条件的特定分子系统。我们可以 
看到，这种分子自组织过程包括了许多没有指令功能意义的随 
机事件 & 问题 在于，某些此类随机结果如何能够对其起塬产生 
反馈，从而使它们自身成为某种放大作用的原因。在一定外部 
条件下，通过这种因果多重相互作用，可以建立起宏观功能组 
织，其中包括自复制、选择并 so 高级水乎进化，从而系统坷 
以摆脱其起源时的必要条件， 仿环境 s r : j 利于它自己 • 



控制辱子 DNIA 聚合鈴 ooooooocooocc 



9 2-1 att 自我氬 觸的生 物合成《环 
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核酸和蛋白质在其自复制循环中紧密连接在一起 


它们的重要功能连 接是： 

1」 DNA 和 DNA 聚合酶 

脱氣棱糖核鲮 DNA 是倌息的稳定来癍，它借助于 DNA 聚合_进 行复制。催 
化 DNA 聚合的科恩伯格酶曾被看作功能 单位； 但是有一些迹象表明，另有某种哏 
可能 属于胰 结构的、分 子置更 太的蛋白质复合体，代表着细胞的实薛复制机构，而 
科思伯格酶还具备修复功能 & 

2- RNA 和 RNA 聚合酶 

包含蛋白质综合指令的倍息从 DNA " 转彔"到一条单链的信上, 取得了 
更”可读”的形式，这又是借劢于酶实现的，（规如根据大肠杆菌) RNA 笼合酶巳 
经很好地鉴 定过： 分子迓约为5 X 10%其中有几个包含着恃定控制因子的亚单元 

3. tRNA 和氨基酰合成晦(激活酶） 

各种氣基睽由其连接物——转移 RNA 分子进行识别，这种识别蒂要由券:塞酜 
合成晦的识别部位提洪“第二密码' tRNA 是一些分子童比较小的分子（约 TO 〜 SO 
个核苷酸，参见图2〕，其组成（喊基序列）在一些 flT 況下是巳匆!的•氨基敢借助于其 
专一的歃活酶（氨基筑合成海），在能置耦合反应中与其专 — 的 tRNA 连接物连接 
起来.这种醃是核 m 和蛋白质密码之间的重要联系坯节，有几个实验室在^行这 
方面的研究。 

4. 枚糖体 EN 豸和 蛋白质 

蛋白质综合在梭被体中迸行，核糖体的总分子童约为2、7 X 10%它是虫及況 A 
及蛋白质亚单元组成的复合体，它能够容易地分为两部分•它们萑鉬速离心机中分 
别沉定为50与30个硫粒子，较小旳部分具有信使的约束部位，较大的郁分具有 
肽键形成的催化部位，两种亚单元都参与了与 w-BNA 对应的孩基联敢基 
最近巳有巧能将这些分裂的部分分解为单一的蛋白质及亚单元，以形成自 
己的特点及模拟它们。 

5 -操 纵子、操纵基因.启动基因和阻遏物 

转录是一种很有条理时过程，其中色括诱导和阻遏，通过蛋白厥亚单元（例知 
a 因子）的调节作用，这箜亚单元与聚合酶（或其局部）协同作用，或这些芘 
单元是 RNA 聚合酶的一部分。乳糖搡纵子的阻遏和去咀通，这种棊因控制巳得到 
深人的 研宄。祖遏物是一种分子置为150000 (4 个相同的亚单元）旳蛋白质，它与 
DNA 分子 C 约包含10 〜抝 个碱基对）的特定阻通部位相互作用.通过阻进物与（分 
子里较小的）诱导物旳复合作用，发生去阻逷作用。我们巳详细研究了这种反应 
机制. 
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1-2 自组织的前提 

U 2.1 进化必定始于随机事件 

-^论“开端”的确切含义是什么,在“开端”处一定存在着兮于 
即在极其多种多样的化学物种中不存在任何功能 
组织二 ^上，与“生命起源”相联系的物质的自组织，必定始于 
随机事件。①然而，这种说法并不意味着，我们今天所知道的 
任何有机体，哪怕是原始的有机体 * 能够以随机的方式拼凑起 

若干年前，威格纳在“ 论自 复制单元存在的概率 p —文中，咅 
蓄地作出了这种假设 D 他的推理实质在于：假定在量子力学意 
义上完全给定了某种“生命状态”以及它的滋养物和代谢产物的 
状态，从而能够在希尔伯特空间中用态矢来描述，于是，繁殖 
过程（即在有机体复制中形成的有机体与滋养物的相互作用）可 
以用涉及一个酉冲突矩阵” s 的变换来描述。如杲假定 s 是一个 
随机矩阵，那么就能证明：代表变换的方程数大大超过未知数， 
却这些矢量的分矢 董数； 这种超过的程度，对于任何大数 N 和 R 
就象 N 2 R 与 CN + R + NR ) 相比较一样。实际上，对任何现实状況， 
N 和 R 是如龀之大，恰如威格纳正确地断定的：如果变换方程能 
被未知数所满足，“那就是奇 迹了％ 如果许多可选择状态表示活 
细胞，这种说法也是成立的）。 

不过，他的整个论锯的基础在于如下假设： S 本质上旱一 

①“随机”一闰，当然是枘不存在功能组织，而不是指不存在物理的（即，原 
子、分子或者甚至是起分子的〕结构 • 
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个 随机矩阵，相互作用因此是未受“指令的”，所以，与巨大的可 
能状态数比较，任何特定的状态几乎都是永不坷能的 a 因此*这 
个结果就只能导致如下 结论： 任何一种我们现在称之为"有生 
命”的高级物质状态，都不可能是随机拼凑出来的。分子水平上 
出现 了指令 〔意味着变换矩阵 S 必定具有某种非常特殊的形式）， 
要求统计力学适合于特定选择和进化过程的前提 & 但是，这并 
不意味着： & 现在的禮子力学规律和概念必须作修订，然后才 
能应用到生命问题上”。① 


1*2*2 指令需要信息 

我相信维纳的观点，正是他曾主张信息可以看作物理学中 
的一个新变量。我们现在有相当先进的“信息论"，这要归功于 
冯 •诺 伊曼、维纳、香农以及其他一些人的开创性工作。然而，我 
们能运用这个理论去解决自我复制难題吗？ 

我们现在所理解的信息论主要是一种辱停@牟。它所讨论 
的，是信息的 & 处理”，而不是信息的“发生”。它要信息“从一 
开始”便应以完全明确的形式存在^然后，该理论可以告诉我 
们，如何编码一条信息，如何利用多余度1它还能告诉我们，怎 
样使一条信息与信息处理机的容量相匹配，以使它通过噪声信 
道，从噪声中滤出，并借助编码校正装置复原出这条信息^但 
是，它总是需要某种东西”——通常是人，预先定义什么是“儐 
息”，什么是“噪声”。 

这己经在惇專的定义中表达出来了 •在最简单的情况下，如 

①苎〒洱 f 的哼竽 • 我无意在此讨论里子力学应用于_‘宏观过程" 的一些困 
难*这呰由 .. ‘古:奐」士厶所周知的物理过荇中也巳出现，虽然那些吻迤这 程与“ 生 
命 11 說窣是苏 黎枘的 普赖麦使我注意到了这一点办 


. 21 $ • 



果我们想从具有相等先验概率的种起始结果中选择出 } 即 
么为了把 A 归结为 Zi 种可能性，所需信息量为 

l L ^K\n{Z 0 /Z^, a™D 

如果 A 代表了一种确定的结果，即& = 1 ，那么所需信息 il 为 

I = KlnZ 0 (1-2) 

这是一种定义。它被用来将联合概率，即单独事件概率的乘法 
结合，转变成加法。因此， 如果心 代表把 X 类字符结合成 v 种 
序列的所有可能性，那么 

I^KvlnK ( 1 - 3 ) 

选择常数 K 使之适合于二元码，则有因此，如果入= 

2 ,那么由二元字符（“比特的总数 v 来表示，这些二元字符代 
表此条信息 a 

n 个核苷酸 CX = 4 ) 的序列，其信息量为 2 rx 比特。把核苷酸 
翻译为氨基酸密码 d = 20 )， 至少需要三联体作为编码单位。它 
还将允许某种多余度以及起始和终止信号。遗传 密码表 （表 2 -幻 
在今天已完全搞清楚了，这要归功于柯拉那、马台、尼伦格伯、 
奥乔亚及他们同事的工作。在第 6 章，我们将详细考察这个 
表 a 

表 2 - 3 颇为惊人地显示了生物大分子的巨大信息容量在任 
何合理的情况下 C 即在大小合理的体积内〕，对相对短的链来说， 
从随机分布中再度找到任一特定序列的楢率，实际上趋近于零 * 
而这种序列的信息量还是不多的。 

另一方面，一个高级生命实体的总信息董，即储存在染色 
体的 DNA 链中的总儐息量，可以超过比特，这代表了从 
1 [) 3 ___种可能中的一种选择。已经有人试图把这些数字与 
DN A 编码的结构和倍息联系起来。我们随后就会明白，如果人们 
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w 


G 



丙氨睃 

丙氨唆 

丙氪睃 

丙氨睃 


天冬氨駿 
天冬氨酸 
谷氮酸 
；谷茛醆 


由 f /、 C \ A 、 G 这四种碱基组成的〜个三联体编码每个氨基酸，这些氨基睃 
都由其第一个字母标注。初看上去，每一片段中高 多余寒 标志了三联体中第3个 
字母不甚重要 B (关于第3个字母的取代，参见克里克的“摆动假说 "） 人们还可见 
到，在垂直方向上 g 基酸有一定的相似性，这标志了苐2个字母有很太的意义，只 
含有 U 和 A 的三联体比仅含 G 和 C (腼氨拔、桷氨酸、丙氨酸、甘氨酸的三联体表现 
更多种起作用的氨基联（苯丙氨睃、亮氨酸、酪氨酸 * 异亮鼠睃、天冬联胺、赖 
氨酸+ 1个信号，所有这些串壤都包含了一定的关于密码起嬋约信息，举然这些理 
论必须经受各种检5^尽管这种密码着采有膂遍性，但是规定（尤其是 B 信号。則 
指的是大肠杆菌。 

o . 三联体 ACJO 和 GUG 如果出 现在颃 反子的始端，指的長“起始铎_或甲肤 
甲硫鼠酸；如果它们出現在顺反子中问则分别指的是甲琉氟睃或鑭教 Sfe , ____ 


表 2-2 遗传密码 


U 


第 


C 


A 


位 


第 


U 


苯丙氨酸 
苯丙氨睃 
宄氨酸 
壳氨睃 


亮氛酸 

亮氨酸 

亮氛酸 

亮氨酸 


异亮氨殴 
异亮氨酸 
异壳氨睃 
甲硫氨酸_ 


位 


置 


C 


A 


G 


丝氨酸 

丝氨酸 

丝氨睃 

丝氨駿 


脯該較 
脯氨酸 
M 氨黢 
脑氨酸 


賂氨酸 
酪氨酸 
链终止密码 


半胱氨酸 
半 胱氨酸 
链终止密码 


链终止密妈色氨睃 


U 

C 

A 

G 


mwm 

组氨酸 
谷酰胺 
] 谷酰胺 


靖氨酸 
精氧睃 
親 m 
精氮酸 


U 

C 

A 

G 


苏雛 

苏氨骹 

苏氨酸 

苏雛 


天冬酰胺 
天冬酰胺 
赖氨酸 
赖菇酸 


丝氛酸 
丝氨醗 
楂氨联 
猜氨酸 


U 

C 

A 

G 


第 




位 


置 


UCA G 


较酸酜，狡 
氨氨氨氨 
甘甘甘甘 
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表 2-3 基入类的 v 个字符具有种序列 


例 子 

A 


mv 

自然蛋白质的 A 亚单元 

20 

100 

10 tia 

(例如分子貴为 1200) 




仅从 AU 密码屮形成的多 iU： 

6 

100 

10 T * 

(见表 2-2) 




编码33种氧基敢的 DISTAL 

4 

99 

10“ 

对 AU 密码子类型的33神氨基 

2 

99 

10 3S 

垵编码的 At； 共聚体 




含有20种自然宾基睃屮的任何 

20 

12 


12 种的低聚肽 




含有 AU 密码类型的20湃裒基 

G 

20 

4X10 J5 

酸的低聚肽 




比较：分子 s 为10*的蛋白质分子数 



- 

o) 采取密堆积 




字宙中 



10 邮 

1 米厚的地表层中 



2X10^ 

1立方 米中 



6xl0 >s 

' b) 10_ 5 m6l/：L 溶液中（此浓度相当于荇适当粘..变的“汤’ 


所有海洋中 



10 打 

池溏中（长宽各100米，深扔米) 



6X10» 

泥潭中 （1 升） 



6xiO afl 


注意： 多数自 然氨基联和核鈸的分子置都比例子中的要太。进一步还要注意到， 
地球的 M 年龄”仅约为 10 1T 秒，所以即便是快速地挨个出现査白质分子，人们也决不 
可能把所有可能的序列浏览一遍 （每一 个分子的寿命及组合时间肯定长于1秒）， 
有些数据只给了数置级《假定 "宇亩 “是一个直径力100亿光年的 球体： 密堆积指 
的是达到密度为1克/立方厘米， 


忽视了相应实体的环境和历史，就不可能达到这一目的。进化 
产生的信息，是某种“洧价值的”信息,关于它的功能意义，比 
特数是不坷能吿诉我们多少东0的。 
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上述笮唇皁冬，对于某个其有不同先验概 、〜… W 的宇 
符集，需要 A 一些修改。多肽 链中氨 基酸的情况正是如此，这 
正如不间语言中字母的情况那#。 香农 认为， 这里每宇符的平 
均信息是（已选择表达式符号使之与玻尔兹曼的 H 函数 相似夂 

* A f. 

= 一 JC 芝 J ， 同时 (1—0 

/-I /-a 

业已清楚，与相等的先验概率比较，任何约束 （例 如不同的多佘 
度）都会降低每字符的平均信息量。例如，在英语中，这种约束 
使得每字母的平均信息量从176比特降到4,03比特。（诸如宇母 
和词汇的一些优先的连续性等等其它约束，将进一步改变这个 
比持数。） 

香农的概念与玻尔兹曼的熵的统计诠解[参见（1-2)、（1-4> 
式 ] 明 S 相似，并旦不仅仅是形式上的相似。薛定谔在其著名的 
小册子 K 生命是什么？》中，已特别强慵了这一点。如果熵标征了 
“无知”的程度，那么任何“无知”的减少都等价于“知识，或*信 
息”的增加 a 儐息和熵之间的这种互补性清楚地表明，经典信息 
论应用于进化问题时有局限性。信息在其有确切含义的地方，例 
如在约定的语言中，或者在生物学中（在进化已产生出某种固定 
的密码后），这个理论就苛以大显身手 & 然而，只要信息尚未取 
得其“完整意义”，或者只要对于产生出新信息还有多种选择时， 
这个玴论就无济于事。这里我们需要一种新变蕭即“价值”参 
数，它标征进化的水平。光是有序和无序的互补描述是不够的， 
而薛定谔在其术册子中对此强调得有些过分 j 布里供!在其优秀 
的专普((科学和信息论》中已明确 指出， 现 在的信 息论不 适合于 
讨论生物学问题。 

我们看到，至少对于描述无知和有知程度的熵和信息概念， 
“信息论”在一定程度上是对经典统计力学的补充对于进化理 



论，这种概念还是不够的。我们还需进一步阐明，知识或无知 
是什么。我们需要“评价”，以便表征功能序的自组织程度以及定 
义进化的梯度， 

1.2.3 信息源于选择，或由选择获得信息 

这一陈述暗示了一条基本的生物学原理，即达尔文的自然 
选择原理。达尔文把它看作生命的一种特殊 性质* 

“我把这种有利的个体差异和变异的保存，以及那 

些有害变异的毁灭叫作‘自然选择’或 <适者生存 

他实际上对这种特征的物理学起源未怍任何评断 ： “说科学对生 
命的本质或起滬这个更邡髙级的问题还没有提出见解，这一观 
点是站不住脚的。” > 

在群体遗传学中，尤其是在费希尔，霍尔丹 和繭特 这些重 
要学派的基础工作中，已经为达尔文原理建立了数学公式。给 
深藏于这个原理之中的“价值概念?賦予物理客观基础遇到了困 
难，从而导致对这个原理的重新解释，在牢文结尾处将详谈这 
—问题 C 参见8,5)。如果我们希望填乎物理学和生物学之间的鸿 
沟，那么，「我们就必须找到最终可甩量子力学理论描述并为精 
确的分子术语觯释的 # 选择”的意义。这样，我们就必须从已知 
的物质性质中导出达尔文原理。 

为了把选择更紧密地与分子性质相联系并说明它的意义， 
让我们用蛋白质和核酸进行几场馎奕。 

我们利用骰子，以表示随 机性： 

正二十面体骰子代表蛋白质， 

正四面体歌子代表核酸。 

那么第一种锻子的每一面便代表了 20种自然氣基酸之中的 
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…#，而第二神殺子的每一面便代表了4神核苷酸之中的一神。 
此场博奕的目标在于，对 v 个，比如说 100 个字符，循环往复迪为 
所有字符掷骰子，并把相应字符移动到位，从而取得这些宇符 
的某个特定序列。 

若不附加任何选择规则，这种博奕将是乏昧的。除了对相 
当小的 v 以外，搏奕将几乎是没有结局的。我们已经明白，一个 
有100个氨基酸残基的蛋白质分子，大约有种不同的序列选 
择。若要取得特定序列，我们就不得不掷相应次数的骰子。这 
正是威格纳结论的又一个 钶子， 它表明，若是随机地拼凑，甚 
至连一个有特定结构（和功能）的蛋白质分子也不可能出现， 

只要相当筒单地#率一下寧螂，我们就能在相对短的时间 
内完成这种博奕。对每正确占位賦予某种“选择优势”，从而引 
入了 选择”。在极端的情况下，这会意味着，正确占位即是不必 
再为之掷散子的位置』于(蛋白质）在任一随机序列中有 N /20 
个位置有机会被正确占据，于是现在平均只需掷 2< K 2 V - W /20) = 
1训次(例如，对 N = 100,则为1900)，就足以达到此特定序列。涨 
落非常之大，因而使得每位博奕者获胜机会相等。这种博奕，除 
了领奖能激动人心以外，仍然是很单调乏味的，但是我们从中 
’可清楚地看到试错过程的极端选择结果。要达到左确序列，所 
需尝试的次数只不过大约为完全指令装配的20倍。 

当然，自然界进行着更为高级的博奕。“逸择优势”通常并不 
只是一个最后的氨基酸或核苷酸残基的性质，它也并非与其他 
位置的发展无关。这些耦合使得博奕更能引人入胜，但也需要 
更多次移子”并要求一定的策略。表 4 列出了一个这种“策略”博 
奕，在牝即以核酸为例，这种博奕是 相当简 单的。 这个 例子表 
明:在装配 wna 时，为 什么寧 

呼亨”筚拽。对核酸而言，通常不过 •是与 .是■否存*在•互•补“ 

， - 




表 14 OUNA 博奕或如何构造三叶箪 


条作：每一博奕者抟有一条4类 N 个字符的陡机序列，4类由字母 U . G 、 C 和 
一頼正四面体骰子来代表，骰子的每一面代表其中一类字母， 

目槠：轮流掷骰子，并用所获*符取代（序列中的一个位置），毎 一 博奕者都应致 
力于取得尽可能多的 AU 或 GC 配对的双链结构 [ » ° 

规则： 当某个博奕者宣称得到一种"完全 "结 构时，博奕终止。 OC 对的点敢 
按每一 AU 对的闳涪记歌，得到点数最多的博奕者为胜者，约束条件是， 
如果不连续出现至少 2 GC 、 或 1 GC 和 2 Al \ 或 4 AU 对，则必不形成配对 
C 协同规則），另外，对于溥奕者而言，是否形成例如发夹形、回形针形或者 
三卟草形等等的某 神结构 没有任何持定的要求，只要他对译 一起始 的序列 
振从 * 协同婉则' 对此结构中的每一个环，他不得不至少留下_5个末配对位 
置(参见图2的 tRNA 模型），博奕者轮流掷骰子。每彳博奕者可以随意为 
某个位置抛掷，但他在抛掷之前须先行宣布。另一个可能的约束条件是， 
要求 14 端一嘀”匹配，即两端的字符必须互相对立。 

对程序的 说明： 人们会惊奇地发现，胜羞必定以取得三叶草结构吿结束，它类似 
于已知的 tRNA 分子的二级结构（此分子还可以有进一步&空间折迭）. 

该博奕的"诡讨”在于找出具有最大潜在碱基配对（包括非协同纪讨）数的结 
构。在某个具有》种可能配对的固定结构中，找到的概率，且仗是 fc , 可以用二填 
分布式来计苒； , 

， 办 . k \ anU)i 

对于任何固定结构，发夹形 C 仅具一个环）具有最太的允许紀对的碱基数.不过，三 
叶草形有更大的 灵活舍 /忐比起发夹形来，其中结合的神类要多得多6原因 在于^ 

中一片叶片，、汄而可以获得更多种结合》这一点是肯定的《 
另一方®,因为有协同.规则，所以不可能形成太多的叶片，对的个核苷敢而言，谦 
隹在3茧4片左右（加1稂梗），链更长时相应的叶片乜更多。 

显然，自然界早巳进行了这种博奕。值得注.意的是，上述协同规則与在低聚核 
苷酸的碱基结合中发现的稳定常数（参见第4 节〉 相呼应，即 GC K 对的相互作用 
有由能是 AU . 配对的阏倍， 

这神博奕的细节已由温克勒实现。在此 i 前，弗里斯科、阿尔伯茨和多蒂巳时 
聚核苷睃链的最合适的二级结构作了定;笪估计^ 


基对相联系 • 在此核酸的转变中，互补性对合成速率和分解速 
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m 2-2 tRNA 的"三叶草"模型 * 丙氨酸专一的 tRNA 序列从薄母中获得_这些不 
平凡的碱基是 ： V = -假東(嘧啶核)苷，1=次黄（嘌呤 _) 苷， D » 双氢尿(嘧 
啶核）苷， T - 胸苷： lmG ^ l -甲基鸟苷， 2 dmG ^!^(2) -二甲基鸟苷 ， ImK 
^=1-甲基次黄喟呤苷.反密码子是 PIGC 3^ ( tRNA ). 密再子 （ GCC ) 读 
作 3' COG 5 f ( mRiSrA )* 


1*2.4 在特定条件下特定物质出现选择 

自组织的发生需要物质的什么性质？ 

■ *♦4 ■*■*■#_* *■■ *■ 
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率都有巨大影响（参见第4萆乂对于蛋白质，要把催化和控制 
能功（某种空间的三级或四级结构的性质）与一级序列联系起 
来，则要困难得多。 

我们在与结枸和功能有关的实验中，在这些非常罕见的酶 
的细节研究方面，所获知识迄今仍然很有限。 

本文旨在把“选择”槪念引入分子动力学中，并把它与已知 
的分子参数联系起来。我已经强调了一些相对平凡的博奕例子， 
藉以表明选择规则能够以化学性质为基础。还需要发现的是，系 
统将怎样利用此爽结构优势？评价机制将怎样从系统的动力学 
行为中产生？ 


f OT 


c t c L G 

^cicuGcut* uc c*a?%4 

三 I I I 二三 ， o 

^ cucccuu ] 

T 51c ^ 




逻辑上，我们应该把时 M 上并非完全割袈的进化，划分为 
/ L 个 时期： • 

1. 前生物的“化学”时期 
2-复制 # 个体”的自组织时期 
3* 个体物种的进化 

.长期以来，生物学家主要关心第3个时期^而这个时期自身 
又包含了许多引人 注目的 阶段：从 f 的兮体和发展， 通 过砂莩 
细胞的发展，自我控制及通信方式&发 S ， 终于导致了人类思 
维所特有的_寒寧 巧和翠 _尽辱。我在此无意给读者这神印象： 
这些阶段中的变化比起前面提到的3个时期中的变化，不那么丰 
富多采、特征鲜明。不过本文主要讨论筚？个呼喷，即从“非生 
命”向“生命”的转变。诚如克里克在其出子和人”中 
所说，众所周知，难于定义生命一词、因为这种转变是非此即 
彼的。 这样一来，如果我们要研究这一“步”，我们便应该从明确 
的“非生命”（例如无机物)系统入手，最终达到那些至少可以当 
作我们肯定地称之为 fl 有生命”的系统，例如细菌细胞、植物和 
动物。 

自组织以某些化学前提以及特定的环境条件为基础。它并 

不“正好显然"是某种物质属性。前生物时期最化学过程，因之 

“在原则上”可用量子力学理论加以推述然而，我们当然应该 

揭示出，另一个问 

:题是,在没有任何功能序的 V 况 V , k ^ k^kn 士实际 s 要的 

东西多得多。化学能够解释的复杂性是惊人的，只要瞥一眼《贝 

尔斯登有机化学大全》就可以说明这一点。任 何萌臀 在适当条件 

下形成的东西都将形成；进化的第一个时期是一+分化 时期， 

* 

只有通过功能组织，才能使它转变成为收敛复制，并“有价值 
地”进化^ 
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对前生物“化 学”进 化的任何详细讨论，都会趙出本文的范 
围。在一些专著和文章中，对此有极好的综述，例如这个领域 
的早期开创者之一奥巴林，以及卡尔文，福克斯等人，还有庞南 
佩鲁马和其他人。克里克和奥格尔近期的两篇文章尤值一提，他 
桁从实验结果出发，批评地考察了第2个时期出现的条件，本文 
主要关心的也正是这个时期，所有的作者都同意如下结论 ，生 
物大分子的基本建筑材料，即氨基酸1诸如 ATP 及其碱基同系 
物那样的高能核苷磷被，以及许多其他 A 生物化学”化合物，能 
够在需要之处形成，并能够在前生物条件下即在涉及到 t 各种能 
源利用的还原性大气中发生聚合。谈到这些，我并不是要制造 
这样一神印象，即认为涉及到这个进化时期的所有问题都解决 
了。许多问題依然存在，例如，聚苷核的有序聚合过程是 
怎样发生的（施拉姆）及奥格尔的实验却表明了傾向其他联接， 
例如或者，活化的氨基酸怎么可以聚合成 为长的多肽链 
而不是成为短的低聚物 r 这后一个问题，正如卡瑟尔斯基及其 
小组所表明的， a 然是适当的催化条件（例如表面催化）问题。另 
一个问题是，生物活性物质合成所需的各种前体的丰度 t 所有 
这些问題，可能还要一 代化学 家继续奔忙，但是它们代表了典 
型的“化学”难题。 

我们在此需要的，是假定象髙能嫌酸、旗活的氨基酸等物 
体业已出现，并可以凝聚为显示了简单功能的大分子物体*在 
此，简单功能指的是，気基酸期链上的某些酸、碱基因的协同作 
用，或者増进诸如不同价态中的金属离子这类辅助因子的简单 
的电子给予和接受功能，或者还可象核联那样作为简_的« 
板。 
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见第 2 章）。按经典定义，傕化剂在增加平衡速率的同时不政变 
该平衡 & 实际上，多数催化剂与底物相互作用的自由能是不可 
忽略的，因此要影响它们底物的平衡 P 不过，如果出现了任何 
真正的催化效应，它将以完全相同的方式作用于正、逆反应。 
结果是，在完全平衡或接近平衡的系统中，不可能出现 4 1 自催 
化生长'这就导致了我们的第2个问題， 

在什么环境条件下能够出现自 组织？ 

薛定谔（引文同上）对此作了一个基本的回普，他写到，生 
命物质避免了趋向平衡的衰退。”（孤立系统的）平衡态是熵最大 
的状态。如果我们要使系统离开平衡，我们就必须平稳地抵偿 
锎的产生，这意味着我们必须把自由能或髙能物质“喂给”系统。 
系统的机构运用这种能量，以“推动”某些反应，使系统不致于 
*脱变”为惰性的或“死寂的”平衡态。这种说法显然是正确的，薛 
定谔在此应受到高度评价，因为他早已如此清楚地表述了这一 
点。可是他也认识到，对于解释有序是“怎样”通过（其他）有序 
来维持以及有序是“怎样”来自无序，这种说法所起的作用是有 
限的。造成困难的原因在于> 只把生命領域分成有序和无序是 
不够的。 

让我们对热力学略加扩展。无论如何，为了给选择理论建 
立坚实的基确，我们需要这样做。梅克斯纳、普里戈余、德 •格 
螯特及其他人，己经发展起了不过逆过程热力学。它以表达微观 
可逆性的翁萨格倒易关系为基础，因而只能适用于近平衡系统。 
最近 ，格竺斯多夫和普里戈金已经把它推广到接近定态翠统。我 
们 必须加以考虑的重要的量，不是熵而是熵的时间导数心/力， 
其中包含了两项内容，一项是与外界交换的熵流 ks /心， 另一顼 
是内部产生的熵 AVdt， 记作I 对于宏观系统(运用吉布斯公 
式），^可表示为所葙各项热力学流1与广义力V的乘积的和(：对 

.m ■ 、 



非均勻 系统〃 应对整个系统的体积积分，为简单起见这里对此不 
予考虑\近平衡系统（即流和力之间保持线性关系的系统)，本 
质上由以下关系式表达， 

a = ^]J k X k ^O ( 1 - 5 ) 

h 

即对于任何近平衡系统，熵总是随时间增加的。平衡时熵达到 
极大值，此时〃等于零。 

表 2- 5表示将它应用于化学反应系统的情况。其中，每一反 
应均由“反应进度”匕或者它对时间的导数 C 即反应速度 V t 9 V t ^ 
非向量流)和“亲和力” A : (非向量力 A ._/ T ) 来标征。该例子表明， 
在近平衡态， a 总可由二次 UE 定）型的《反应进度”或者_和力来 
杳达。对任何近平衡系统，无论其反应级数如钶，也无论不同 
反应之中是否存在某种耦合，在流（反应速率)和力（亲和力）之 
间的线性关系将保持有效 & 该线性微分方程系统的解是具有负 
实变量的指数函数。换言之，任何取其乎衡值的浓度的偏离，指 
数都将随时间而减小： 

C c r — Ci^) Cl _ 6) 

k 

热力学平衡是以时间常数 ^ 的谱为特征的“弛豫”过程^在过去 
20年中，已研究了许多这种相当复杂的反应系统的弛豫谱 t 作 
为翁萨格关系（意味着速率系数有对称矩阵）以及速率系数 C 在 
特征方程中导致系数仅为正的多项式）的符号的一个结杲，绝不 
出现周期解（复指数）或者不稳定解 (:正 变量指数）。5；有的根都 
为负，并具有可对易的弛豫时间。 

表 2-5 化学热力学的定义及关系 

a ，- 1 的术和力， 

A ^= — 


* 2筇， 


⑴ 




^ KT^tnK f —lnxa wilt ^ 

(2) 

计翬 系数： 

f >0. 对反应产物 

Vik t <0. 对反应物 
例： iO ^ Hb ^ HbCO ,)*, 

Vo%^ — ^r Vnt=—lf Vj / t ( Oj ) t — +1 

物质 fc 的化学势 
^t-^RTlnat 

(3) 

标准化学势： fl* = 活度（理想溶液可由浓度代替） 

平衡常数 

K^n&- ik 

* * 

C 4) 

札指的是平衡态，此时4,50: 

-RTlnK,=^Vt^\ [参见（2>式] 

h 

Cfi ) 

反应进度6依据； 

dfi - drt */ v ft ( n fe =钜分 fc 的摩尔数) 

⑹ 

在恒温恒 H 下： 

dG^TAid^i 

* 

⑴ 

( G ^ 吉布斯自由能与 A , 共轭） 了 

反应 速率： 

麻 

( ft ) 

= 唯象系数） 

翁尹格 关系： 

C 9) 

线性化： 

T u t 

(10) 


矩阵⑷ *) 和张里可以写成对角型，变换后的速率方程采取如 

式中 <35/=标准棋 

A * i = —丄 e 本征偉；1=弛豫时间 
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C 12) 
(13) 

表 2-6 〈简 单的）自催化反应的 例子： 

X + 即借助子催化剂 X 便 Y 转变为 X ® 

1. 远离平衡 

反应 速率： 

v =» cx ： cr ] (1^ 

在恒定的 DO : 

亲和 

A^RT{Xnif-r»i([Xj / [VJ}>; <5A 〜一 d[X3 ( 2 ) 

_佘熵产生 

Td x a ^ r 6 VdA <0 f3) 

若没有其他过程能提供某种稳定化作闬，则对于恒定的供给这种系统不 
可能达到稳定 ■= 

2. 趋近平衡(涨落 <5[ X ]) j 

反应速率 

V^lXltY^-UXy={klYl--lciX-}\[.X2 (*) 

因为且花括号项很小，因而在平衡时为零^ 

dVf ^-^ LXJ ^ lX ^ C &) 

(忽略了二阶项） 

亲和力：同上 
剩余熵 产生： 

(稳定平衡） m 

① 符号 X 在此代表某种化合物，应与一躲力 X ,相区别 • d ^ d 的下标 X 指 
的是力的改变 b 

稳定性标准粪似于 CH ) 式，它可从爱因斯坦平衡涨落式中 
矽 au 任何在稳定平衡附近的涨落，其熵变总是小于零： 


速率方程的解是 
墒产生： 

n — k A { A k ^ti 




对于稳定化学平衡附近的某个涨落 <5^, 我 们必须 要求： 

<3 iS = ~EA k d^<0 (1-8) 


或者，通过展开并对角线化 C 平衡态 A fci =0\ 

k 

因为1 

依据一切接近真实平衡系统所共通的解的类型可知，在平 
衡或近平衡系统中，即使其中具有适当的 物质， 选择和进化也 
决不可能发生。 

近平衡系统中，因为催化以同样的方式同时促进正、逆反 
应，所以自催化不可能导致生长 P 

处于定态的系统没有这种限制。平衡态和定态都以浓度的 
净变化等于零为特征，但是它们的对称关系不一样。翁萨格倒 

易关系不适用于定态 e 其结果是，在定态附近会出现振荡。 

* » 

普里戈金和格兰斯多夫己经推导出一种类似于 （1-5) 式的 
关系，它对定态的邻域保持有效： 

d M cr=^J k dX A ^0 U -1 0) 

Jt 

总之，由于力：^变化导致的熵变化 ( 例如，在恒流下的变化），趋 
近定态时小于零，而处于定态时等于零,或者说，对于定态系 
统，力的某个变化所产生的熵取极小值。（注意，此关系式不适 
用于 d/ff 或如 + 心 or) 而且，存在类似于 U-7) 式的稳定性 
标准。这个标准认为，在稳定定态附近的任何涨落 ，都以某个 
正项反映在“产生的剩余熵”中， 




O-n) 


这是因为在平衡态附近，熵产生的关系式 (1 - io) 中仅含二 阶项! 
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例如，对某个化学 系统： 

或者说：只要出现某个负涨落〜 h 定态就是： f 寧牢吵。如表 2 _ 6 
所示，自催化反应系统(后面将在最广泛 的意义 上理解“自催 
化”）可能出现这种不稳定性。在此速率变化归因于浓度涨落，相 
应的亲和力变化与其符号相反（:注意，这只对于远离平衡态才 
正确，此时“逆”反应速率可以略而不计）。后面将看到，这种不 
稳定性是选择生长和进化的前提。 

普里戈金及其同事已经揭示出，自催化反应行为与输运过 
和的结合，可以导致反应物出现某种特定的空间分布，这就是 
他称谓的“耗散结构”，即由能量耗散而不是守恒的分子力所形 
成的结构。 

#里戈金认为，这些结构对于生命进化中功能序的形成具 
有重要意义。只要条件有利于它们的出现，它们就必定如此。所 
以它们也许已经对早期的形态发生某种影响，但是我不认为这 
些宏观结构是理解最初的生物自组织步骤的关键。这些步骤也 
许早就出现在没有结构的 & 汤”中，汤”中肯定包含了诸如核酸 
和蛋白质那样的功能大分子结构。我们所需的起始阶段的自组 
织类型，并不是物理学 〔例 如几何的）空间中的自组织类型。我 
们®要的是，在很可能是处于均相的、极其复杂多样的化合物 
中间的功能序/我们所需要的，是一种也许可称之为“信息空 
间”的空间组织。这神有序也以普里戈金和格兰斯多夬的原理为 
基础，对此我给予高度评价。但是，利用这个原理还将引入新 
的参数，从而使我们超出了现在的热力学理论 范围* 
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唯象的选择理论 


2-1 “信息”概念 

i 有大貴各种化合物的复杂反应系统，只有在形戒某种自我 
#复制的“功能密码”条件下，才能保持有序，功能密码指的 
是两种性质，即实施性质和立法性质。实施性质需要某种机构， 
它能对系统中进行的所有反应进行控制，它可由相互作用和自 
我调节的催化剂系综来代表。这與催化剂多为均一材料制成，但 
是它们的功能容量实际上不受限制。无论这种实施机构的 一级^ 
结构是否也对其复制提供指令，也无沦这种指令是否必须从某 
个相异的立法源翻译过来，相关的、可复制的功能行为自组织 
和进化的深入，都必须从某种自我复制的分子密码水平出发： 

现考虑密码载体。事实上我们知道存在着这样的密码载体， 

+ * ■ » 

例如核酸和蛋白质，这有助于我们得出一个有用的概念。 

若定义一个集合，集合元素是种信息载体 

2，…， JO (2-1) 

U 以 A 种碱基（例如核酸蛋白质 X = 20) 的 V 个字符的序列为 
特征。为简单起见，我们往往只涉及一类均一的佔息载体，即 
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长度相同的、有特定的 V 个字符数的一类序列。 

在经典信息论中，某特定序列 k 的“信息童”由比特 数来表 

/J\ t r. ■；.' 

L = 的11 久 /( Fla [比特] ( U ) 

那么，队代表了宇符数为 V 的这类序列的“结构容量％即队是 
可能形成 X 种碱基的长度为 V 的序列的总数， 

N v =k v = 2 Iv (2 - 3 ) 

如果我们考虑到任一长度都以 v 个字符为上限，我们得到的不同 
序列为 t ' 


?^ = rrx^ (2 - 4 ) 

如果我们考虑相互独立的竞争系统（包括从1到 v 的任何长度）， 
其中每条序列代表一条(具有不同“选择价值”的）信息，那么这 
个序列数就有着重要的意义9 



-iN.nJ A 



■ 2—3 "值息匣子 1 匣子真有半透壁，高能和低能的单体字符都能经它 出人* 
在瞪子内部， 代表“ 信息”的聚合序列是可奧聚和可解聚的。棋板指令的 
集聚和解聚两者都可以是酶促过程。通过控制流 a (心， 

冷或控制浓度 ( mt， ，..， mji: 由稀释流也调节心 jc "), 定态可以 
得到保持 * 为进行比较，由两个匣子 A 和 B 来代表平衡态，此时系统的 
分布1^=汉^还包括涨落士^(参见3.2中讨论的埃 fe 菲斯特的缸子模 
型)* 
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信息载体系统可以置于某个有限体积的匣子”申，髙能和 
低能的单体字符能通过匣子的可透壁进出X参见图24：^在匣子 
中，每#信息载体可以（在每单位体积中）有 Art 拷贝，这样— 
类序列的总数为 （ 

S x v k (2-5) 

对于 N, 种可能的序列 i .,， 述浓度将为零。庾子巾未组织的 

萵能单体字符1，...， 九 ，芯浓度为它们流入匣子的流 

■ 

量为01，…， 如。 

已组织的及未 mm 的宇符总数为 

■1 

S ■“ 卜 C2-6) 

\ I- 

E 子中的组织化程度” D。， 即已组织的字符与字符总数的比 

- ( 2 - 7 ) 

山 U 

几乎在一切实际情况下，它将都表明，在体积V中的一类序列 
的群体数，比起的信息容量来，都将小得多： 

( 2 - 8 ) 

(例如，对 v = 100， ^=20,如同或更小一些的数与10 咖相 
比较，参见表一个重 I的吉果是，没有自我指令时，它 
是一种随机分布，对某一给定序列的期望值实际上等于零。而 
且，对那呰偁然形成的序列，再度 f 終找到这个序列的一个相 
同 拷贝的 概率实际上也是零。对进化&最优方案而言，这种“未 
饱和的”信息容量的性质，具有极其重要的意义。 

我们进一步的任务是要确定信息载体的某些动力学性质， 
并建立起选择理论。这个理论应该包括导出一个用分于术语表 
达的“选择优势”参数， 

■ £32 * 



为处理已耦合的系统，我们可设想出由群体变量 A 以及其 
中的功能关系的集合所定义的“信息空间”。真正的线性系统不 
可能“选择％对准线性系统，这可以导致一种类似于处理线性 
驰豫现象的^标准模式％ 


2*2 雎象方程 

g 定某类信息载体其屮每种载体在每单位体积中奋 
4个拷贝： 

v . * V 7 v ) (2 — 9) 

■ 

在达尔文意义上的选择，必定涉及该系统的动力学性质，这些 
性质由系综的速率和信息载体的分解来表示。当然，我们必须 
从大分子物种的发生和转变的速率方程入手，因为大分子是逬 
化行为的代表。 

对远离平衡的系统，栽们不能期望流和力之间存在着简单 
的线性关系 P 这样，在不可逆过程热力学理论的线性范围内 t 例 
如，在逋率与亲和力之间的简单关系），从唯象方程的形式入手 
是不利的。由于 B 揭示了选择需要某种相当专一的反应行为，所 
以运甩能更清楚地说明所讨论的反应类型和级数的化学速率理 
论的术语，也辞更为有利。 

我们提出 S 个假设，它们将表现为选择的必要前提 I 
1. 系统必须是开放的，并远离内平衡。为了阻止系统向平 
衡衰退，我们必须平稳地输入自由能，例如输入高能单位(诸 
ATP 及其碱基系列物，或活化的氨基酸）。另一方面，分解将产 
生出低能产物。所以， 信息致 体的生成和分解两种反应，都由 
正的亲和力所推动 I 这两个过程不象近平衡态的生成和分解，这 


，233， 




M 不存在任何 “ 微观可逆”关系。 

3. 生成速率必须大于分解速率，而且至少在中有相同 
的 级数。 由于在中的分解通常(:至少)是一级的①*该生成必 
定具备某种“自催化 # 本性。如果在中生成速率比分解速率的 
级数小，该系统就不具有抵制较低效率竞争者的选择所需的内 
在生长性质 a 在这种情况下，所有的 M 将只能生长到某个恒定 
的水平，此时它们的生成速率与分解速率 & 相匹配' 这种系统 
将携带前面突变的所有无用信息，从而终将阻止任何进一步进 
化。 

3 . 由于条件任何个体信息载体的非指令生成 
都完全_可以忽略不计。 

在第4至第6章将表明，自催化行为包含了许多不同种类 
的反应，其中只有某興类型才谈得上具有进化行为。 阐 明大分 
子信息载体的“自我指令”行为与 A —般催化”行为的区别，是极 
其重要的。一个自催化过程，其间可能通过涉及到若干个中间 
物的某种反应循环 C 参见第5章），使得反应的产物对其自身的 
生成具有反馈。某个给定的其生成速率也许不与它的浓度 

成比例，而是与某一信息载体的浓度成比倒，而比值 
AVXv , 最终达到某个恒定值。在此，自催化是某特定系综的特 
殊性质。需要“自我指令”的信息载体具有一般的 A 模板”性质。 
这就意味着，年了宇符序列都将指导亭卒哕复制，如果在复制 
中出现某个误这种误差便会重新&‘丄来。这是核醆的典 
型表现，而“一般催化”行为在蛋白质中 也能发现 & 

\ 

0) 在曄捉分解过程中，如果誨已被饱和，那么反应速率可以变得与底物浓 
度无关：不过 P 惮況井不总是这样。底物在其#长期间总是要通过某"非零的级 
敎范围 h _， 而且在抱和条件下的竞争仍然涉及到个体物种的鲜体变鷇，（例见第7 
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出现某个信息载体的唯象速率方程，现在可写成一般形式 

( 乂云 cbc/dt) ① t 

+ (2-10) 

其中的第1项和第 2 项分别指的是信息载体^,的_寧寧令的生 
成和消失(:例如，由分解、稀释等等）。第3项包括卑一步的 
C 非《发的）产生项，它们起源于其他极其相似于 M 序列的不精 
确复制 ，厂和 R; 是一般的速率常数，其中可以包含若干个项 & 选 
用特殊的 （2-10) 式的形式，是为了表 达出“ 内在的” 自催化 要求， 

它不必意味着是一级反应行;^速率参数 巧肯定 是单体字符浓 
度0^，…，的函数，而且 F.i 和氏都可能进一步依赖于 々或 ^ 
其他物种的群体变釐心。 


我们可以用绅唯象术语进一步详细说明巧和 Rf (这里可能包含各个 
反应项的相） ②： 

'Fy — fc 0 AfL ,^ + (2-11) 

h 代表了：级反应速率常数，具有量纲秒对所有竞争的生成过 
程，它定 i: +备适的恒定参考值(或阈 值〉。 于是其余的各个参数 A;、k 
和及，都不含时间置纲， 

乘积项 A < L f 描述了各个不同生 成速率 参敢巧的大小和形式。被 
称之为“放大因子、实际上是一个速率常数，它描述由模板指导 
的合成有多快。因此， fcoA 涉及由模板0指令出现的(单位时_向的>所有 

• W 

生成过程，而不论它们是导致 A 的准确拷贝还是矣变体，6是“品质因 

子％反映了这些过程中有 L 部分导致 iv 的精确拷由 I 指导的所有 

+ * 


① 如果我们不打算明确指明相应的类，則后面一律省去下标。 

② 选捽这些特殊的符号，是为了强调速率和品质参数的一般形式，这些参 
數可以是浓度的复合函数，并包含几个项。 

(译者注：原文在以苕公式中的都是用花体字 
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"复制” ■过桿的分数则反映了突变沐 t 的虫成 ， 0仍然部分地类似 
于主宰拷 iU i f ， 但其中包含了以某种概率分布出现的各个误差，这些突 
变沭的特征通常是速 率参敷 A<F 0 但有时也会出现心 >& f 即出现有 
利的拷贝。 

A ， 和 h 的定义纯粹是唯象的。人们 可以记 下由一定模扳指令的（每 
单位时间的〉复制过程次数，并由序列分析或其他分析来决定正确生成的 
物种 h 的 数目; 这就使得两 个参敢 都有了确定的物理 意义。 如果我们考 
虑总产生速率，则可表 达为： 

S 户*欠* + 2 S 念乂〆 • .（2 - 12) 

*-I I 

右项不再包含有品滴参数 L,， 因为产生的总体包括了 JE 确复制部分 L』 以 
及误差（或突变休）的产生部分实际上， （2-10) 式中的最后一 
项解 释了： 任何误差的出观必定在密切有关的拷贝的产生项中表现出 
3^対于特定的被选择物种，这个项可以 M 小或者甚至可以略而不竹， 
但是对一个被选择时主宰拷贝，其“误差子代”的可复制生成则可能兵祚 
重要 意义。 在没有任何自发的、非指令的合成洁况下，由寺®要求我们 
.得到关于误差产生的 总和： ^ 

feu ^ ^ypjtf^r (2-13) 

A - l * = 1 : 

乘积久 L 中也包含计量函数久 mj , 广描述了生成速率对单体 
(7 &能）字符浓度的依赖性。它们的精确形式取决于聚合过程的特殊机制 
(参见第4章），特别是其中的限速步 如 果浓度 m lT ^ f m A 是缓冲 
的（多数卑化实_要选用的条件，亦见第4章八 h 便可作为一恒定因 
子被包括在中。否則，我们必须说明： 

AtLf^fym^yA f f L f t ( 2 - 14 ) 

(并且可能还相应于不同误差拷贝的乎均值）。不再包含 
m , 的浓度项，但是仍然可以包含 和或 者任何 A 的浓度项 & 
m ,) 可以标准汜，例如对于起始或终止条件便可这样做,] 

的关系式 Oil )， 我们区分独个分解项 (仍然与一般速_ 
-3 数 JC。 相联系>与稀释项 9…如 在速率方裎中也与 A 相联系 C ‘成比例 
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的”稀释)。如栗这种比例是明确的，我们可以省去下标 f _ 并使 h 与总 


稀释流 t ①.相 联磊： 




i = 1 

(2-15〕 

总消失速率可以表示为 r 



丨_1 

= ^c ^ 

L 

<2-16) 


正如前述， 参数 R 可以是浓度 A 或 A 的 菡数； 但是在此我们不可能区 
别任何“品质”参数，因为任何一个物种的分解都会导致无用的产物 C 废 
物”）——如梁我们不引入更髙级的修复机制。… 

由效应:苗不是错误复制所引起的突变体，能够在形式上包括在这3 
个参麩和 D , 之中。 : ^ 

(2-10) 式现采取如下形式： 

乂 = i >*] x E + ^yPnXi- ^ t x r (2-17) 

这个唯象速率方程一般地描述了由如下性质分类的任何反 
应系统 t 

°)代谢，由两个总速率项;和表哉，这 
两项描述了髙能材料向祗 能材料 的转变 • 

&) 自复制，如速率方程的形式所表达。^定生成和分解速 
率都正比于 々，在 忽略掉 F, 和 A 之间进一步的浓度关系条件下， 
对于 有厂 

c) 突变性，由品质因子 L<1 表示。它表明， （2-17) 式的 
第一部分对于选择行为取定值，禹、心和1>,、是决定性的唯象参 
数。甚至对复杂的 A 生命”实体，选择也是由这些参数来决定。 
由于“内部”耦合，这些参数可以包含复杂的浓度，璃，并依赖于 


①根据系统的“浓度”， 的的 符号可以为负 P 然而，％项通常是用来补偿生 
长的。 
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许多环境变景。 

但是， （2-17) 式这种形式不能描述选择过程 p 它定义了某 
种分离。由干阈值性质： 

( 2 - 18 ) 

因而在阈值以上(：八4^>认）的物种将生长，而在阈值之下 
iA ^ CDO 的物种将消亡 w 


妞报■我们暂不顾 (2-17) 式的第二部分, 



(2~17)式的解可以一般地 


；( t )= x f ° e^p 


fi 

fcc 

0 


dt. 


C 2™19) 


对于 恒定的 A, v 1^和£>., 式中出现具有正变®或负变量的实指数。如 
果这些反应中有某个反应接近平衡态，方程的解就会取得具有负变量的 
指数形式，正如 1.2 .4 中表明的*^它来源于可逆（一般为非线 性的） 速率项 
的展开式，作为变量，它偏离了乎衡态的“反应范围"（参见表 2- 5)。 

非线性系统可以表现出更明显的“分离”行为。例如，如下类型的微 


分方程: 


式中 DO x, (2 20) 

■- . 


如果匕和 （ a , + b , x ?) 大于零（其中山饈甚至可以为负 ：) ，在无限大的 t 处 
产生了奇点^对于 x ?= A “=0)， 我们有： 


x t ⑴二 ; cj 


a t e a 


G/ + & f x?(l — e CT “） 


C2'21) 


当 

一一 ♦☆)， 、 ㈣ ) 

ACt ) 便 M 于无限 & 如果1力负，其绝对值则必须小于 hx /， 否则这个解 
衰退。如山这个解将还原为简单的双 曲线： 


^/ CO ^= 


1 bjx^jt 


C 2-25) 


且奇点在 t = 
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这些辉及类似的解，提供了相当明显的选择行为（参见第 章〉 ，并对 
最初的进化产生了极其萆要的意义^ 

我 已倾向于把前面所描述的杇为称作 41 分离的”行为，而不 
是称作 w 选择的 b 行为，这是因为它仪仅导致系统分离成为由阈 
值性质所区别的两部分^如舉我们想通过某种极值 
原理来解释“选择”，那么我们不仅霈要单种组分的生长性质，而 
且需要某些“外部的”选择约束，以强迫系统进入*正的生存竞 

r _ I ■ 

争。 


2*3 坻择约束 : I 

: ■ I V - • I... 

... - 

#们可以设想出许多外部约束条件及 内部稱 合作用 C 参见沃 

@尔特拉对“斗争 p 问题的处理），它们能俾反应系统更富有竞 
争性。不过，有两个直接的程序将为逸择理 论提士 一般的基础。 
这两个程序都可以与普里戈金和栴兰斯多夫对定态邻域中反应 
过程的处理联系起来。 , 

如果我们迫使系统保持某个 定率， 按照热力学理参见第 
1章），则可以认为，这种系统或是处干恒反应力，或是处于恒 
反应流。 > 〜 

至于在2，1中引 X 啐信息座子，类似地，我们★以倮持字 
符的总组织（因而就有某种总亲和力，参见表2-幻恒定 ，或保 
持字符的总流恒定（由苹体字#的进出流 嫿以及 匣宇的总反应 
流来确定）。 

特别地，第一个条件指的是 t 已组织的和未组织的字符总 
数以及匣子中的“组织度”必须保持恒定。要从物理上做到这一 
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点，坷以缓冲高能单体的浓度^^，…， mo 并以保持信息载体 
总数不变的方式（通过冷。）来控制总流量 
对恒总组织，约朿条件为 

m ，， •”， 常童 Q2-24) 

这还意味着…，叫0 =常貴，并可以包括在中， 

5] 私 = 常量=打 C3 - 25) 

* 口] ， 

(如果考虑木_类的 a 则2>^=#鼉） 

V 

必须调节稀释流量么，以抵偿总的超额产童 E 

^ 0 =?c^(A t -PO^ (2-26) 

t-i 

在另外的逸择条件下允许匣子中含竟发生变化，但是，年体高 
能材料的流入量0^，…，抝)是不变的，反应流卽^息载、 ：（ 还 
包括低能的分解产物流出章)的总转变速率也是不变的， 

6，…，6 =常纛 <2-27) 

或者，如杲单体有相同的来源时， 

如=^3户=每童 

以及 

ff Mf 

於 A DfcX* = 0jvf ==常量。 （2—28) 

*-=i fr—l 

■ - 

■ ■ 

无论在实验上还是在理论上，对后一种情况进行处理都将更为 
困,。自然界的某些过程，可以非常接近这些条件。例如，在 
某个周期内，可以恒定速率供给能量(例如，恒定流入太昭能 ） ， 
以调节高能原料的水平，从而产生出某个恒定产生速率X速率 
参数的増加由单体宇符的浓度水平减小来抵偿。）类似地，信息 
载体可以生长到某个水平，此时它们的分解被调整到与其生成 
速率相等*不过，精确保持这神条件需要高级的控制。对进化 
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_验 而言，保持恒总组织条件要容易一些 （: 参兕第7章中西 
崧尔曼用噬會体04进行的系列转移卖验）。人们 可以達 造自邊 
控制弁保持_特€条 f 的“进化机器％还可以想象包栝上述两 

种 条件的 备^组合的 - 他约束条件 • 1 

■ ..:••• ■ 

注意 I 为萆解进化原理和对实猃资軒进行定董，价，对 这岑确 
定条件详加说明是重要的，但是， t 然界的任 W 真实进程 
不并一定在这些特定条件下才能发生，这正如从来'没有热机是 

■_ h 

在卡诺循环精确蟬定的热力学乎衡条件下进行工作的。 

: ■ ■ ■: - ■: ■ 

«■ 

现在让我捫回 到唯象 方程，并在考虑如下两种不岗迭择约 
朿条件的，情況下熏写该方释。 

1) 恒总组织 . :1 " 

并相应把下 k 称为： ■ 1 f 

. r 


= -Aj — -Di 

(超额)生产力 1 

1 - 

(2-29) 

^ L E k x k 

Cl —— ft * 1 

JTj ■— ■ ■ j 

*— i 

fc 平均生产力” 

C 2 -如 

■ :. J ； 

' - 


“选择价值” 

(2-31) 

.■ - . • 


所有这呰量都涉及到恒总组织的 约束' 

按照 （2-1 S ) 和 （2-26) 式代换％,我们可把 （2-27) 式改写成 
如下形式： 

乂 = fc 0 ( WV > — 犮〕 X . + (2-"32> 

1^4 

相应 于某个 “诶差修复”或某个“信息逆流”的项 SA %/， 对于任 

一被选择的主宰拷贝 l ， 通常可以略而不计。詞 r 是，总有一条 
错误拷贝的 " 彗星尾巴”跟随着这个“主宰拷贝”，错误拷贝的平 
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稳出现主要归因子生成项下标 m 指的是被选择的复本 X 
由于每一群体变量 々出现 在乎珣生产力 吾中， ，两以( 2 _ 32 )式本 
质卞畢非线性的，即使对恒值的择 i >, 無如所以，所 
有方程都通过这个项发生~賴合，这就提昧赛统自‘ 
织可变动的并可自我调整的阈值。载体只肴“其“选择价 
值广妒?在阈值犮以上才对以生长。.作净它们生长的结果，阈值 
犮將乎稳地变大，、直至达到最隹的忌此时它相应 f 所有物 
种的最大选择价值 t : ' 

I - . 

. C 2-33) 

或者更一般地（例如，在振荡系统中），对任何振荡周期‘ ; 

f t+ At _ ft+^t 一 1 ft+ At 

f 忍 dtWidt 或 4 w^dt C2-34) 

■ ■ . 

按照反应系统的类型（:即在各种组分之中的耦合\如果参数 
A 。、!^ 和！^是恒定的，将属于某一个〔或某一简^类：^言息载 
体 J 或者，它可以涉及到某个催化循从而是循环中所有成 
员的浓度函数》或者，它甚至可以包括由更高级的浓度项所表 
达的反应循环的聱个等级组织。对于非线性系统，任一物神最 
终的值，要取决于浓度的初始条件，这正如 （2-24) 式的例子 
所表明的。重要的是要注意到， VVi 中的下标 m 指的是：相对于 
在最后阶段出现的所有竞争者，物种 ' m 具有 “最大 的”选择价值。 
而且，关系式 （2-33) 或 （2- SO 在“误差修复”项商忽略不计时仅 
仅是一种近似。否则，人们岢用下式代替/ 

式中，第二项代表了来自突变体的平均信息—逆流'(这也可由 
特定的修复功能项来修订） 

对于 C 2- 33 ) 式;的萬髙级泜似，小修复项的贡献体现在, 





只要第 2 项相对于任何充分小彳淳个近似就保持 
有效， 如果4非常接近1，則总是可以保证这#充分小的& 
这样 f 来，有几分类似于热力学平衡 * 我们用某个极®原 
理标征了选择。不过，在热力学平衡中，我们得到的是 tt iUE 
的”熝的极大佴或者 自由 能的极小值。我似在此淋仅仅韩理“最 
jifc 值”，即在某些约界条性下相对于可选择性组成的极冬值。我 
' 们也可以把这种由 C 2-33) 或 (2-30 式作为标准榇征的状率， 
称作“选择平衡态”，不过我们应该认识到，我们在此讨论的是 
亚稳平衡杳 & 当涨落的误差分布:中 C 参见1<1及^4^).不出 
现“选择优势”时，它稳定了群体中* 1 适者”箄制的情息，“选择^ 
势”是甴所标征的。#要出现了这种新拷贝 C 或其系 
综参见第 S 章中的随机处 k )， 先前的甲衡态就会崩溃， 
新的（亚稳）平衡态就将出现。它是以不同的！为特征的，它的 
总体变化相当于一个优化过程'如果与任何 A 无关，那么犮 
的变化（在恒定的环境条件下）相应于单调增加， 

ws < vn +i < … <Wtft (2 〜3玷） 

终态是一个“最优态％即在不等式形式给出的约束条件下的一 
个极大值。系统只能取得所有 W 种可能集合状态中的某些状态 ？ 
它被限定在某个必须“攀登”的途径上。如果出现了由与浓度相 
关的参数州?所表达的内部耦合，那么整个最优化过程就更为复 
杂。群体中的最大选择价值并无|绝对的”意义，因为它现在指 
的是 浓度々 的分布。在这种分布 中，々 分布的任何变化都代表 
了“环境的变化％最优化在此涉及到不同的”过程> 它可以正 
好伴随着 〈可 能是所有的）选择价值的某神一般的减小（例如，作 
为由某个被选择的倩息载体引起的“污染”的铕睪) & 它亦可以包 

.辦， 



括利用更多的信息董（以便对付变化了的环境 X —般说来，最 
优的进化程序不一定要求选择价值的某种简单的平 寧变化 ，不 
论终态 I 什么，犮在此都是指在最后阶段出现的所存竞争者中 
的最大值。协同系统的饬种，它们都终将法到相同的值， 
这个等式关系可以用于计算被选择物种的 # 平衡*分布，这类似 
于*«童作用考律' 1 ■ : r 

a 要的:意到，选择〃 c 出 d 在固定环下的 1 -定的 
群集 ft 态的秦奋中〕与“进化吖柃为进一步改故群体和诗境 
化 过餐） 的 kki 一种抽象。如巢把整个逬 也过程♦柞一 场掩 
奕，_么，对于评价按某些规则 : 进行的博 奕状态 L 这种 抽象把 
选择执制当作了知种实施工其，-从而代 # t 请奕者 v 仅仅对 
m 《々且 £； 瘘迨于 1的窠逄广这种 as 象才近似运确。它还赛 
求，实验条件保证出琬逸择比之进也变化麻需的时间要运。 

^已组织_未组织的字犄楦息洗®/ '■ 

比起涉及到第一类约束的系统， 唯系方 桓系统的形武更 复杂。 s 此， 
让我们考虑一个滅 洗的例丰; 这 个伽子 仍具#—切本质特 枉丨 假定所有的 
信 A 载体（包括错误拷贝）都具增接近一致尚总组成悚分，它们的生成速 
率可以用相同的 C 乎均>井量函数 _ K ?» n ; 心> Wa ) 来擻述 V 而且，假定窩 
能单体(以恒定比例）的流量是均一的、恒定的 * 引人 (3=27 J ; 和 (3-28) 
式的约寒条件，則导誘 ： ■… r y 

K 射 — . . 一 . : . 1 (2 3W 

弁且，类似 ¥(2-32) 式可写出速率方程（忽略了“ 逆:: r ’ 坡); 

■: 

丨 . ■ ： ' - r -' 

、 t , r (a 37 ； 

式中 p 是指某种“生产;的平均值，不过，其定义： 


■ ■ 



式中： 




’ u 与之 类似, 


£2-38) 


生产力和选择价 值为: 




i t x L t 


一 1 


< 2 l 3 « 


这里涉及到恒流约束条件^ 

如果 S ( yn x . mo 不表示 某乎替 遑有效的计置函数，那么人们仍 

可除开各个计 S 项，并运用合适的平均数而形式地获得<2-祁>式。 


对于应用第1章结尾处已讨论过的普里戈金和格兰斯多夫 
原理，这种恒流情杞是特别有趣的。他们的原理涉及到在恒定 
流量时力的变化。由于改变了阈值 r 该系统夂荽选择在现存群 
体中的最大选择价值9这里可以表明，每一次导致“选择价值” 
的某种进一步增加的突变，相应于代表现存定态不稳定性的熵 
产生的负涨落。在恒流条件下的进化相应于这种不稳定 fe 的结 
果，其中，依据一种有限的 （正 的）选择优势 二 ^ 占 
支配地位的物神 L 将消亡，从而有利于新物种 


2.4 选 择平衡 

#们已把一定群体的最大生产力状态，称作*选择平衡态'这 
平衡态”中有误差分布的涨落，相 对于出 现具选择优势 
的物种，它是亚稳的。然而，如同在化学热力学中那样，我们能 


•泌 * 



够从 (2-33) 式、 （2 〜 34) 式，或者类似于恒流约束等条件下，分 
別导出“平衡常数”。 
a ) 恒总组织 


我们把平均生^力左写成 

k 士 m 

PI 1 _ ■ _ . . __ . I ■ ■ 丄 ■ 】 JT— —— - I 

^Xh 

其中残余生产力的，平均值定义为 t 


E 


E, 


d 取料） （2:40) 




^WkX k 

_ 


(2—41) 


这里 运用了 


(2-42) 


2] A = 常量 =^ 9 以及 S Xk ^ n - x ^ 

A =^ s » 

在一‘近似下 CA 忘1，忽咯?逆流”项，：参 J ^2.6. c )， 对于被选择 
物种的“平衡分数”，由平衡条件 C 2-33) 式^了得到* 


» — Eh^m 


(2-43) 


I 

选择标准可 写作； 

' , vn > 盈… 

这就从物理上定义了达尔文的“适者”一词* 

_■ ■、 1 ■_ ■ ■ 丨 * ■ ■ u ■ 

我们注意到，虽然生存率〃不正比于 L ， 但是平衡误差 
分数 （ l - h /吣 正比于即： 


1- 



人 _ 

^171 — Ek^,\ 


C 1 -D 


(2 - 4 4) 


假若 k 等于1，则等于圮且 心趋近 〜这是极端的 选择孕 程， 
它对继续进化毫无用处。这种赛统已获得的“价值％被限定从 
所有《种物种中的相对有限的 C 随机的)一些物种中进行选择•赛 


* 浙， 



们还发现，除非我们说明了“对于什么”，否则_价值”一词就毫 
无用处。对于特定环境下的选择，其价值不同于更一般的巅优 
进化的价值。对于后者，我们需寒的是一个等式因子它充 
分大因而足以保证生存： 

( 2 - 45 ^ 

但是，另一方面， k 又要尽可能小，以撓杂尽可能多的突变体， 
从$能眵出现继续"进化' 该系统必须满足这个非常重要的选 
择崔件 45 )，以保存已 获椿的“信息* V 因此，一个 小的込 
(> U ， 其效应是双重的：一方面，它产生着更加李呼事帶 
的突变体，以便系统能从中选择，从而允许更大的椴 iit 优 
另一方面，它加大了进化速率。 

在耦合的反应桌繞 中， 选择平衡#及到整个信息载体系综 
的生存。我们在此必须求代数方程系统，选择价值”以及“生 
产力”的表达式可以变得相当复杂，其中包括了该系统的所有 
和 D 参数。在第5’章和第6章将讨论2些例子，对于线性 
系统，我们可以变换变量，用其行为类似于单个自我指令物种 
的浓度“标准摸”来代表整个系综。而且，对于某些非线性系统， 
可以详细算出其平衡关睪。显然，对那些非线性系统，“平衡〃 
一词与通常的化学平衡有很多共同之处；因为它与几种组分有 
关，有时甚至与许多组分有关。不过，它们是有塞别在真 
正的平衡中各种物质互相转变；而在选择平衡中，各种物质从 
一种集合状况分解成为另一种集合状况，且两者之间不能互相 
转变，但是只要保持环境条件不变，它们的分解就以一定的固 
定比例进行。 

6) 恒信息流 





类似于 t 2-4« 式，我捫迳用2」3力引入的定义，可以计算*选择 
物种的乎衡率，结果得到 (又是 作为对 L ；£ I 的一种近 似）： 


37 n 




n Pm 一 


X 2™46) 


这虽^ « 并耒标准化为 s 与恒总组织的慵况不周，它不是不变董，而 

A *1 

象一个當*〈在给定的 


♦tt 








a 


(2-47) 


流 置彳* /在此是守恒量，类似于某神总被度而丑，与恒&织 
的选 择乎诲 相类似 纟由 …给出了选择标准。 

对于选择价值的 3 个参数 A、i 和 i>, 巧聚确定其中一个 * 就可以 
-引人劈择优势..相应地，、页以 K 别出3种抉靖偉況( : 参见表 2 _ 7 )，其中包 
括抑制、辛抑制、特定的促进，特宾保护阻滞吟梢化，等等+ 


表 2-7 选择标准(关于的极限靖况） 


- 1^*' 




恒力和值流 

^-u -- i ^ 

rt A m -^Kk 


若 A 则选择* 


2 - 

A 恒力 

X m — {^k^m — — jQ Afe 
~n ! T>h^> n —I> m 

若 15* 1 ^>1\ 1 +又4«(1—1_),則选择 

10 恒淹 _ 


仏 I 》』 选择 _ 


-A flijljrtJ ™ ■ 

C ) 恒力 


* 248 - 



_ _ ~ _ _ _ _ . 

n —毛 + … ’ 

b ) 恒沲 


則选？ ^ 


=£„ ，则选择* 


2.5 品质因子和误差分布 



然， # 选择价值 # 作为一种动力学性质依赖于诸如 A 和 D 那 
样的速率参数 q 而品质睜子 L 的作用则不甚明显，这个因子 


描述复制的精确性。在简单的模型中， i 可以明确地与渚如单字 


符识别精确度 g 这样的分子参数联系起来。对于单字? f 的匹配 
(互补）配对和错误匹配(非互补)配对的相互作用，可以拫据自 
由能（或激活参数）来测量〜通常，这种识别中有协同作用，对 


其中的最近 C 可能还有次最近）相邻配对窬作详细说明。这将大 
大扩大可能的组合数。第4章将讨论一个关于核兼铖基 A，u、G 


和 ca= o 的无酶识别的例子。 


如果只要区别两种稳定性，即一种是所有的 (: 简并）互神配 
对以及另一种是所有的(:简并）非互补配对， 那么， 唯象参数 L 
和分子（单字符)识别参数 g 之间的关系是相当明确的。表 2-S 列 
出了这种例子的相互关系 a 它们可以推广到包含 若干类 非简并 
的字符 C 例如核酸）。品 质因子 I的意义，可用图4所示的误差 
分布清楚地揭示出来。误差的期望值越小，相应的 i 曲线就越 
尖锐，即 4 "品质”因子 越髙。 重要的进化标准 （2-45) 式定义了一 
个最大信息量0^*〕，它将最小品质因子 L … 与速率参数的 
扩展”相联系，对于一给定的识别参数能复制地得到保 
持[参见表 2-8 中的 （10) 式 ]: 


I 24y - 


作为一个结果，基本的识别机制（即 o 垮嚀*孝华卑哼荸锣# 
的信息童 l 的增加而得以改进。在分子 a 也的士 淪汆尜上 ， i 
求相当髙级的控制机制，以改进单宇符识别的精确度 c 例如酶 
的密码核实〕，并允许 A 和 D 参数充分传播(:参见第4到第 S 
章）。 . : 


表 2™8 “双态”模型的品质因子 t 

■ ■ : 


輛确复制—介 单字符的槪率：矿 T . 

(A — :1)黄简并瘼4耷中二+出现的 概率: 

“-口） 

在 V 个 i 耠的序列中的误差期窜值 t _ 



⑴ 

简 并性； 1 无映陷的排列 


. _ v(A—1) _ 单缺陷的排列 

(2) 

(V CA - 1)A 缺陪㊅排列 


和： h(l )CA—1) A 条可能序列(参见农 2-4) 

⑶ 

出现 苎苹葶 拷贝的 ft 年; 



⑷ 

仅出现*&_的序列的，，夺乎 


二攻分布） 

(5) 

对 fc(l- g )《U 由泊松分布近似： 

■ h 4 • 


e~* - 

JC! 

<6) 



v 

⑴ 


在确定的位置出现包含 fc 误差的一个特定突变体的 概率: 


_ 250 - 








Ov * 




_a—g)* 






{ 钥 


(S) 


一定突变体（例如具有某种选择 忧势〕 的产生速_与 f, 成比例 * 

概本分布0)、 （6) 和 （8) 如同图 2-S 所示。 

对丁 稳定 这择, Qm 的饮小直巳由 （2-45) 式定义。对某个给定的识别因子 
办稳定选择的#准 H 衷 示为： 

tf _ IlnJLtrti a [ 


1 

或者对于 （1 一幻 <1: 
v —. I InLirtLn I 

定义了可以正确复制并保存的信息最的极限值 


«) 


( 10 ) 



m 2-4 出现误荸复本的概本分布： 0^依据表 2-S 中的 （5) 式 
参数是： 

^=100 办 = 0,999 Pi — 0,1 

i ^^=0 . 990 Fj — 1 

^ a ~0 - 900 £$^=10 

办的两条曲线表示 （5) 式的二项式分市与 〔6) 式的泊松分布之问的叶较《 






屮以及 a 的这两神曲线，对小的 C 迕咋 图的精度内）是重合的。然 
而，对 fc —则出现较大的偏离6曲线的极大值出现在 fc = e 处 a 如 
禺以线性尺度作图，则分布是极其尖锐的 a 相应于 （8) 式的没有阁 
示出来，因为随着 fc 的增 加它 下降得 极快*例即对于<1 •: 



0 

I 3.7X10 -1 

1 

1.2x10 - 11 

2 

| 4*2X10-* 


这神讨论的目的在于，揭示出品质因子 L 不仅対于给定群 
体中的选择，而且对于继续进化的速率以及最优终夸_是重要 
的I系统力 i 在由相当大的速率参数标征的群体中取得较高的 
L 值，而这似乎不利于继续进化的速率。另一方面，较髙 L 值允 
许生成的物钟具有较大的信息量，这最_艾将有利于继续进化6 
由此可见，最优化过程常常可以包括着互相矛盾的要求。例如， 
由酶进行的专一底物识别，对于酶一底物复合物来说需要髙的 
稳定常数，而过髙的稳定常数则限制了转变速率。这个由价值 
概念的推广所引起的最优班化的问瓶， v 将在第8章讨论^在此 
我们已经明白，“价值”总是需要对被评价的性质进行详细说 
明，评价越详细，则进化的水平越高 a 

这些考虑的基本结果是，必须复制保存最大信息量 

必须适应于基本字符识别的精确度。这个由参数 

A 和 D 的变化所定义的景，只以对数项出现，因此只对小的4 
和 D 的变化 c 即以及才有限制作用， 


* 2BS * 



2* G 选择动力学 


#于两种约束条件，这些唯象方程都是希线性微 > 方程 | 系 
统。当然，极式解取决于由特定反应〗机制所确定的方程的特 
殊形式。第 4 到第6章将讨论几个包含蛋白质和蚨酸甜自组织杗 
统的机制。这里 我们仅 科论惧 零参数 W t 的一些原型解，以便于 
找出选择过程的特征。让我们考虑3种增长复杂性的情况； 

1. 恒总组织， 可变； L , = ： L ， 即 

只要突变拷贝的信息流交換 C 由2 表示)可以完全略 

t 中 i 


而不计 = 就可以给出 C 2-3) 式的微分程系统的精确 


解。方程系统具有简单的形式： 


方程的解 O ? = ACt = 0)〕 


X i (0 ^ 


x^nexpjJCpW^ 


式中任一 Wi 均可用艮簧换。 


(2— 4&) 


( 2 - 49 ) 

■- P - 


从 C 2- 4 8)式的积分所获隐式出.发，也可得到这个解* 


X . —> C 2-50) 

eJCp|fc 0 l^£ ； CT) dx^ 

对任何可被插入左的比积分项可以 去掉， 这时左写 

作： 

{2^5 iy 

n ^ x t - 



<2-52> 

(2 -购 

耶 (2—54) 

: k - 

插入 t ■ 

SCO = 常量 d - fcoWS (2-55) 

/ CO -= <^^ P(fco W - WOO (2-56) 

于是得出解 C 2-49)。 

这个解清楚地描述了一种选择荐序。在* = 0,每一 々均由 
其起始值4给出。对 t — oo , 指数和可由最大项表示，它属于具 
有最高“选择价值的物种 e 正焉 这种物种将得到选择。它趋 
近于定常值， 

* n C 2-57) 

只要 0„ = ic 即匕），它就等于〜所有其他物种都将按照 
下式衰退， 

L x ， Ct) = ft ，装 * ■ cxpfCWS -W^)rc 0 t) (2-58) 

在％ 生长到占有“支配”水平前，一些〜 ( t ) 在衰退前也许已在 
起始的增长中通过了极大值。图2-5显示了 4种竞争物种的例 
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速率方程 （2-48) 变为， 




2 x%E,e X p{k 0 (Wi- 


它代表了伯驽利撤分方程的一种特殊形式： 
它具有众所周知 昀解： 



m 2^5 


在 4 种竞争物种中 的选择 依据 （2-40) 武， 且 = 
Sf W 4 & =piO, , 


如果 Q m 并不正好等于1，而是接近1,部么这种缸理仍然 
可对主宰拷贝提供有用的解。当被选择的“主宰拷臾^已生长到 
占有支配的水平，它将主要与从不正确复制中形成的突女$竞 
争6前述的处理并不能对这些突变体的行为提 供解释 
式，对它们必须考虑到附加速本項 tfc 其是。痛免皇，它 
们的浓度将不会衰退到零。对被选择的主宰拷贝， K 要鬼‘ 
W^ y 邳) 和 C2-57> 式就提供亨一个良好的近似。在 k 我们 

不打算详细说明任何错误拷贝，只是要认识到存在着一■定谨的 
误差。 （如果 即<?„-=1,该系统便不能继姨％化,)在对 
主宰拷贝和突变体之中的相互作用详加考察 之前* 我奶可 fe 讨 
论一个特例，它对 U 忘1 可直接给出一个解/ 

2-恒■总组织或恒流，左或 P 一 为恒量 
这种情况或者描述两物种 m 和之间的竞争，或者描述与 
具有恒定或■的 fc 蛑 m 的物狞的一个简知类的竞争。 



我们还看到，对于在或中并不简并，但在乎均值 
•和•附近表现出相当恒定分布的物种，这种情况代表了 
一种良好的近似，而被选择的物种具有^^>仏4或 
的明确的复制率。 

在这种恒总组织的情况下，被选择物种的解为* 


^CO 与 欠 2t 


+ 


^ gxpcpvmfcw 〕 
-|^{wpccvvs,-^ w )fc*£) -1> 


<2-59) 


式中 


c 参见 (2-43) 式：！ 

这是在 2. 4 中引入的、在 x—oo 时取得 的〜的 4乎衡”值。而 
且，所有具有 WKWi 的“独立 ”物神 终将衰退为零 ，而 所有突 
变体 C 依釋假定的 = 常童，它们是简并的：>的和則将达剷由 
C 2_44> 式1所表汞的定常水平。 

对于还有一种 限制： 它不能太小， 以便来 自突变体的物 
神 L 的佯何再现 C 通过在相继复劁中的误差反转）都对略而不 
计 * k 的容嗶在此取决于/锻息貴，印取决于所涉及的宇符数 
v. 据( 2 - 4 幻式，这种限制对 upar 值仍然有效。另外，在一 
个群谇 的蜂_择时期，实贵上只有在突变体 C 和主宰拷 M) 之 
甲的竞争，解爽(2_ 5 9> 在此是一种良好的近似。平均值 
在此的肆近似看作一个常量,所以这个觯也得出〜的正确的 
*平许”镡0^选择“平衡”的邻域也保持有效 h 另一方面_第1 
种情况，郎（ 2 - 4 ?>式V 除非虱杏则不会导致注确的乎 
衡值 * 但是在选择的起始时期，突变体数比无关的拷贝数少一 
些，此时（ 2 -«)式是一个良好的近似^ 时类似于 C2-5&) 

式的解，在群体遗传学的文献中已得到反复讨论。一个众所周 


* 2 S 6 - 

k - 



知的例子是罗斯的疟原虫扩敢方程 0 洛特卡对此类方程的解的 
稳定性给出了一般的函数理论榇准 p 


在寧踔¥的约寅 1 下，至少假定所有物神着一致的计置涵数 K 叫，…， 
m 山 E ;」 这二假定与（ 2 _ 36) 和 C ^ 6 ：) 式有联系便可髮齊确地 求芦这个“两 
物种竞争问题。在速率方 St 2-37) 夫诔， W ： ffl 
等项是常 *( M 敢筒单的一级生成和分解速率)，而 1 ftJ 1 Hi 
3 VB 是知的线性函数 fl 个体的 萆率方程有如下來式 


其中 

戈 C + Dx • 知 ' 

■ ■ ■ 1 ■ ■ 

-\ - 二 

<2"60> 

； ■: - 

■ !■ ! - 

A^^CWZ-F^t (1+^0 

." ■ - ■ Kh ■■■■■■ - ■•■，！_■ 

■ \ ..： - 


— kcD m 2 ( P / n 一尹 * 和 ） r D = — 3/ k p Dm \ ^ 卜 

均可以进行积分:并得 出解： ... 

咖碑 (1 鳴〕 

H?/n 3 Tff ! 一■入 * i ^ 

或者可选用 ^ ■ ，: v -. 

_ ( O) 〕 _„ = _ f[1 一口 jjH / .. 

C ^ TiljT^TcsiT ，- ^(O ) ~~ 〔运 麻二 fc 0 £ Ca - D ?> 


式中 


1 +p … 


或 （1— 


: - p * 


(2-61) 


(2-6 S ) 


"1+ Wf ： 机、‘ l + w : ' 

这个解的性质十分相似于 C 2-59 ) 式/对 f — G / •* 被选择的“物种按下式生 

K ： ' 

x.CO =^ c P { T |^ ; CW : 一 (2 -⑻ 

[对^⑴进行了近似];丽姆于 t — 趋近于“丰衡傖 11 / 



[参见式 1 

3、恒总组织，可变，近似考虑误萆产量： i<K 但不 
是《” 

声杈选择品物种生长典间，从主宰拷贝1«可复制墙出现的 
突寒体托在总群捧中不断增多。依据缺陷位置昀数目（与主宰 
拷贝比较而言％ 即 隼据 ：| JW 等等， 苛对 眞些突变体进 

行分类。对 v 个字符的序列，每一类中~拷贝数由二项系数给 
出 I 对 X 类字符，在给定位置的每一个缺陷是 CA - l ) 重简并的， 

这样一来，具有丨个缺陷的一类，有 iy 种不同的拷 

贝。不同的各个拷贝 b 的产生频¥，将随 t 的增加而减少，例 
如，对于假定具有一致的 g 因子的最简单祺型，单宇符识别 c 参 
见表 2-8) 与下式成 比例： 

( 卜 lV 

相应地，每一类缺陷对主宰拷贝的恢复作出贡献，弁将随缺陷 
数增加而减少•’ 。 

为了定®地了解-下突变体对选择的这种影响,让我们考虑一神筒单 
近似：单字符缺陷的影响仅当误差 K 1— 旬的期 望值适当小于1 T 即 
o ^ L < i > 这种近似才有效^ ' 

然后，我们必 须区分 3类速率方裡总是涉及到恒组织 
0) 对一个主宰拷 im : 

E)、+ fc 0 ^ 11 (2-64a) 

*-i Pn, 

*0 对具有一个单字符缺陷的 v < X - 1) 种宍变体 ! v : 

，邛8， 



(2-Bib) 

Pmi 

c > 对 k 一、 一 种独立的竞争者 M : 

Sc ^ (Wft — ^Xff (2-6 lc) 

第 3 类独立竞争者，也可以看作具个映啗的主宰拷贝的突变体. 
对充分长的序列，这个可能的竞争者数是如此之大，以至偶然找到任何 
指定拷贝的概率实际上为零 a 可以 假定， 它们作力主宰拷贝的突变体是 
很少的，可以略而不计。这包恬那些其辛宰拷员只在两个俾置有缺陷的 
突变体这种近似要求(只要独立竞争者对该解有实质贡 献〕： 

S^s*^S SI x iH (2-65) 

* >>2 A 

在 (2-6 ia ) 和 （2-64 b ) 式中的因子 /3, —般地使特定突变体的产生与总缺 fe 

的产生相联系 * 这审下式表示：、 

■. ■■ 

At (1 — L/ 0 ) — (By —Wt") 

对的一致的 t 以及对一致的误差产生率 C 例如归结为 

~,-^(入一1) ^2- ee ) 

因为从主宰拷贝产生的所有误差的分数 i / i ^ a - D }> 相应于任何待定的 
单缺陷拷贝的产生 ^ 

为了获得自洽的近似，我们必须忽略掉除了主宰拷 m 中单醉陷产生 
以外的任何突变体生成，以及忽赂掉从单映陷拷贝再生出的主宰 拷贝。 
这就需要假定， = 以及 ft 产1_盾一个 

假定，即对任何單缺陷渚贝候萣 g 取代 - I 初看起来乎有些不现实，这 
是因为它仅仅允许一种错误，即导致该主宰拷贝的恢复 ^ 不过，.忽略掉 

_ ■- - h • 

单缺陷拷贝复制中的其他误差（它们会导致双缺陷的拷 m ) 是与这种近似 
融洽的，并仅 R 影响小的校正项，对住何单拷贝与普肯定 
很小，可忽略不计：然而在式中出现的所有这些项的和，在这种 
近似中则必须加以考虑 。 

对主宰捧贝，我们获得如 下与时 间相养的浓度 = 
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，（0 


w f ^i 


1-U =1 

心 队 + + S 

* ™ 1 h —1 

^ WI 51 


式中 t 


A. k — 
B a = 


'* 你 p { fc(i O ^，*' 

t ^ 

B r ,- W m 
〜 UO — 

£ i / 4+ 尤 


M 


E m ^ w „ 


w . 




^ ih ~ y ^~ . ^ Jj > x / 

^ 能眵表 示为： 

WL ^ W m 


B , 


心一 Eh 




(2-67) 


( 2 - 68 ) 


(2-69) 


式中，符号 < > 代表对所有 v<X —1) 个单字符复本的“平衡乎均值\ 

可以发现，对1，还原为 W m , 对 ㈠《，该解趋近于平衡比率 


[参见 (2-43) 式]: 


*^ m - ^ - . H 二瓦“ 

W Em — 瓦 u 


C2-70) 


在眼下的 ffi 似限度以内，需要主宰拷贝由充分大的选择忧;势来 
区别，式丰的任何残余项都极小，可省略不计， 

汉二与之差可以从一致的字符识别換型着出来，该模型导出： 


w m ^w„^ 一 f - H k - (2-n> 

A— 1 的 〜 t 一丑 1* 

式中 （1—g><l/V. (注: 此模型中的平均值^^和甭!*代替了先前的平 

对任一单鉍陷拷 m b 的解，以及对独立竞争者心的解，都由下式 
与主宰拷贝的解 fe 联系： ^ 


— ( X 0 .『丄 E m — W m } 

ICoT^i^ &^OVu-w f ^ } 


expik^W^-W^yt} 


_ 刪， 



n 


( S -72) 


= 鲁 . exp^CW^-W^ti ( 2 - 73 ) 

" ■ 「 ■ > i" ^ : ■ 

力了对单赖种获得这种显 式解， 有必睪作出 假设： 在竞# i 过快地 
生长壮大起来过前，主宰％负和突变体之间已达到了 ** 乎衡 ' 以 致于(2- 
64a ) 中的(小的)校 IH 项中的比： ， ' 


x ik / x ^ 


能眵由 C 恒定〉 平衡比来代替。主宰拷贝的速率方程取得简单 形式： 

^=^k^WC-E^x m 

在此，故、与仅有一项不同；只要5：〜比〜小[即 

h 


这一项就很小。进一步的程序类似于情况 G). 我们容易求解 Ar lf /Xm 若将 


d 

dt 






(2-75) 


插入(2-64)式，同理可求 Wx„。 该比率常常用于表迖釆取 （2-51) 式形 
式的 E，E 在插入 （2-74) 式以后获得了关于的伯努利型微分方程。求 
这个积分类似于情况勾。 


到此为止，我们的讨论限制在自我选择反应系统的理论特 
征上， 而没有讨论任何现实的应用。对于那些理论特征，借助 
于计算机总可获得满意的解。上述考虑向我们表明，在什么范 
围我们可运用较简单的近似。事实上，仅仅只有不多的几个反 
应系统可以应用简单 ，形 式的线性一次速率方程。一般地，我们 
必须要考虑各种相互作用，首先是要考虑*信息 # 分子和功能* 
分子之间的相互作用，而且还要考虑各类中的个体成员之间的 
相互作用。这可以导致整体的早荜寧吁 或孚崞 0學，其中包括 
每一个体反应作用物的非线性速 i 方程，倒如象 i 凯利 斯一门 
顿型或更复杂的方程。笫4到第6章将讨论这些更现实的系统， 


* m - 



并把它们与实验结果联系起来。我们将会看见*在本章所描绘 

I 

的理论选择行为，在这些更复杂的系统中明确地再现出來，尽 
贅它们的显式解也许会显承出重要的质的差别——诸如各种形 
式的周期性以及提供非常明确的选择奇点。我们还拇看到，布 
作出关宁自组织“活”系统起源的结论时/这些质的差别将表典 
出十分重要的意, 



vy ? 选择的随机处理 



3.1 决定论选择理论的鳥限 

■ J 

0 们到此为止> 是把选 择作为 决定论过程邱以处理的 
W 方裎清楚塊说明了，在给定系统中挪一种拷贝_逸择 P 
具选择优势的突变体广旦串 sc , 其生长将.不可^免 
地超出先前的分布。 

这种关于选择的决定论描述，有两个箄要的限制： ； 

[ 导致特定突变体的基本孕程，本质上是非决有论的 * 
催化放 女导致了“不确定〃慊观亊件的宏观图式 11 

2 . 生长过程自身也是统计涨落的过程。由于生长始于聲 
拷贝，所以就必须考虑这种涨落> 它们苛能大大地更动决定论 
理论的结果。只有在有关大量物种的平均值情况不，决定论理 
论才有效。 

与其平衡态比较，某些定态是亚稳的，这个事实又将带来 
—个困难。这些定态不坷能使自己稳定，如果它们要长时间保 

①就我所知，约尔丹最先注車到受*子力字不确定性支配的基本爭件的 4 *放 
大作用、 



持，就需要调节。正是由于所有这些事实，使我们不得不从概 
率论的观点重新审度选择问题，大家将会发现，通过隨机处 
理①，将导致对（决定论的）唯象理论作出重要修订。 


3-2 平衡态附近的涨落 

&了标征定态附近的涨落与稳定平衡态附近的涨落之间的差 
刀癸， 我们从经典的平衡涨落例子，即埃伦菲斯特缸子模型 
C 参见图 3) 入手来开始讨论这个问题。 

给定两个缸子以及 C 大量的）球 ， : W 如说球，这些球 
意地分布在两个缸子中 & 对这钱球标以数宇1到 队 
… a 博卖 # #如卞方式进 行：通 过谱如 抽签、 掷锻子或能想 
出的任何其他彩讓机来随机地取出一个数，然后把这个数所递 
虛的诗从一个缸子转移到另一千缸子。如果不断反复这个程序， 
结果将是个球平分在两个缸子中，而与初始分布无关 a 
这个槙型是由 P . 埃伦菲斯特和埃伦菲斯特设想出来 
的，后来由特尔_哈尔和格林、卡克彳觉莱因及其他人进行了 
随机 处理。 科尔费斯赫和薛定语对此 模塑进 行了实验检验，桉 
照随机处理(例#，由卡克进行的)结果，此模型具有下述特征： 

1. 尽管有涨落 ，该 平衡仍然呈现 S 稳定分布，平均每个缸 
半中祢将有汉个球。 

2. 在平衡态附近有涨落《，即一个缸子中有 W + « 个球， 
而另一个缸子中有 N-n 个球， rt W 取从 到 +N 的所 


® “随 机” 瘅论是 概率论向动力学问 M 的椎广9这个词 来餌于 CTTOJt ^ 叫 
即有 自的、碰 巧或猜 测等意 思。在*物理学百科会书 MII /2 中，拉马克里舍南 ■有极 
好的评述 I 


■ 



有值。类似于玻尔兹曼定律，这个模型能用分布函数来描述 t 

n)tn(^N ^ n) + CN - n^ln^ - ») ，:. (3—1) 

或者对于 n^：N. 


ff = 


2 n ^ 

"W~ 


常董 


02) 


这表明，涨落是关于对称的、 

3. 在一个缸子中找到 (N + rt ) 个球旦在另一个 fei ： 子中找到 
— 岣个球的概率为：^ ' ：!■ 


P 0 (n) =2 


C 2 N)i 


(N -hn) 1 (N -n'Jj 




03) 


随机方程的这种概 聿是平 稳的，即是与时间*关的，充法舸时 
总有涨落《。。此概率分布是关于 H-0 对称的 C 高斯型），其中的 
半宽与〆 ST 成比例 。这与 出现了 》-=JV 的自涨落截然不同。我们' 
有1 


Po ( n=m 

p o (^=0) 


= 2 一如 


CS -4) 


4 . 这个关系完全适用于 T ( ft =0>/ i :( n =± N )， 即“再现时 


间”(:即再出现相同宏观态的乎均_间） 的比。 对于 ti =0 r 这个 
时间取最小值。 

■ 这就得到如下重要结论： 


平稳态是一神稳定”态。而涨落则是自我调节的,它在一 

+ »■»■ ■■ | > 争 + 

个方向上的偏差越大，使它戾转即恢复平衡的概幸就越大 v 平 
均涨落与 W 成比例，所以它们对于大的不重要了、由 
(3_ 4 )式给出的再现时间比表明，如果 JV 是一个大数，那么‘ 
涨落实际上极其稀罕^对于与涨落比较，渣清不可逆过程的不 
同本性，该模型具有 S 要的历史意义。 


■ 2G5 - 



3.3 定态的涨落 

： ^前面的例子中，两个缸子出现的状态是等价的， 2 N 个等价 
#的球在这种状态中取得了一种稳定平衡态。现在改变一下 
我们的模型 t 不用两个缸子，只用枚个缸子， I :每个球不是给予一 
根签，而是两根签，其中—裉是白签，而另一根是黑签；一旦 
抽出一根白签，就把另一个球加入此缸中，、而一旦捵 a —根黑 
签，则从此缸子中移走一个球。实际上，考虑到这些球都是等 
价的，我们不需要计数。不过，如果我们的兴趣在于单物种的进 
化，我们可以保持标圮数字的球旦我们抽到^根白签，则相 
应的某个数宇蘇加倍 v 我们还必须保评在缸子中的每一 个球部 
由两根签 I 一黑一白）代表，所以，移去或加+一个_总是要移去 
或加入两根相应的签。 

这个模型代表了一种典型的定态问题，在此生成和分解的 
概率相等，都与所存在的小球数成比炉 u 决定论方程将再次显 
示一种与时间无关的分布。不过，由于加入和移去的速率之涨 
落®互相独立的，因而不能自我调节，所以这种分布是亚稳的 • 
&个例子与化学速率问題密切联系，在下面的讨论中，我们将 
用更实在的术语重新叙述这个例子。 

我们可以回想起在 2.1 中引入 的 A 信息该耝壁是半透 
的，髙能态和低能态的单体字符都可以逋过匣壁*而#有的大 
分子信息载体以及任何复制机构 （酶 等）都保持在度内。 ㈣ 中的 
条件 肴利于 大分子合成；然而只能出豳槙板指令的合成即复制。 
i ): 寧 P 亨寧？个尽寧，它们将对选择的随机方面有更多的阐明， 
在“面还它们进行定量处理 & 

1.给定 N 个不同序列 C 为简单起见假定序列的长度都一 
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样)， N 是 一 +大数，每个序列 只有一 个拷贝》只有模钣指导过 
程才能 生碑新 序列，而且自体复制是精确的，即不会产生差错 
CLpI )。 所有生成和分解的速率因子和凡都是相同的， 
即 W ^ E ^ W ^ E ^ OfJ , k ^ l r 2，”_， N )。 C 一致的 ^ = 
Ei 归因于 = 按照决定论，该系统应处于定态，其中不发 

H 

d 祍何变化^对于任何特定的单拷觅，情况:&然不可能是运 
对宁#个集合，至少在 窠个时 哼间隔$，如果我们对不岡的拷 
贝（它们的速率性质都是简并的）不加区别，、那么情况可以近似 
如此。我 P 的问题是，对于信息载体的全体及其某 一# 定类，它 
们真正的^运是什么？ C 注意，我 f ] 从 N 种不同复本入手，其 
中的每一复本可以代表一条不同的“信息 f 

2-在此假定与例 i 的条件相同，但是现在允许有复 z 制错课， 
即 L <： L 。 可是，对所有拷贝仍要余 W ^ W h \ i w k - l ， 2 ，...， 
现在，由于复制过程中的错误，可能生成新的序列。我们 
再一次要求，总倩息量和个体信專童都与时间相关。 

S . 从例2的条件出发，我们最终允许生成和芬解有不同的 
速率参数 W ,、 识以， fc = l ， 2 ,…，若无流量控制 ，考个 
系统起初只能处于定态，此时平均总生成速率等于¥均 S 备解 
速率。不过，人们可以按照本文華2章说明的约束条件来控制 
单体字符和(:或者)溶剂的流入量，’从而可以保持定态。我们在 
此特别感兴趣的是个体物种的进化行为，尤其是以具有选择优 
势 W t > E 的单突变体拷贝出现的那些个体物种的进#行为/ 
着手数学处理前，我们尽董把所期望_行$条理化/夸增 
f 宁，对于任何外加的新信息（它们只可 諸已由 复制嶺換資士 
入)，这个系统&然是“封 闭的' 另一方面，一旦某一个并难多 
余的信息栽体在被复制之前分解了，就会丢失信息。这种情况 
将稳步地出现，因此个体的并非多余的信息总量将稳步地减少。 

■ 267 , 



如畢信息载体的总数非常之大，那么这种*负”踩落可以被其他 
拷贝的“正；7张落 C 即增生)所抵偿。这样一来*卒莩尤爭浮增 t 
芩寧，个棒的信息量将集中到几种 c 或甚至一种 i 余晶瘃 
列。_因为生成涨落和分解昶落互相无关，所以整个群体必然有 
这种命运。如同图2.〜6所汞 C 参见插图说明中的讨论），甚至可能 
在相对短的时间冉&现总灭绝。“相对短《 ，是与 S . 2中辞论的 
相应的 k 落再现时间比较而言。’只要对单信息载体不加 ik _, 
球奔全可以故期第 2 个例子中 1 的单群体命寧亦是卽 此。， . 

:穿 此訢有 蟎称與 速寧相等，总 生成正 _由总分糸抵消…巧 
寿，卓信阜载体 c 即4体信粵>的进化行为与、桌一种情 jft 显蠢不 
同。如果放大因子 a * 年好等于分®因子而辱扁因子小于 
1，那么因$对每一种物种所以每种物种都 
必将消失。士复網过程中，这+系统由借助于误差平稳地产生出 
的新信息而得到杯偿。它规则堆告信息空间漂移”，直到整 
个群体被"涨落突变”毁灭，瑢取第1个例子的情况一致 • 

只有在第 S 个例子中，我们才每以期待獐定，的、可 i 制的行 
岁。 . 系统在典将选择具 有最大 的物秤 （假 定任一_秤都有 
八 只要这种物种仅以几个拷贝存在，专就仍然面临被涨 
落消灭的危险。可是，随着钩生#壮大，它 k 将变得更稳定 I 
按照决定论的方程，它终将&辖整个群体,一个 有趣的 问題产 
生了，如畢 其概傘 有利于生长，图 2-6 所示的随机行走中是否有 
某个“不；返回点”？每个飞行员都知道，跑迸上有这种点，一 
旦通过了这个点，就必须起飞 t 类似地，我们可以在浓度轴上找 
出这样一个 # 临界>点，突变体一旦达到了这个点，躭不可能“返 
回”。 

只有进行定量的理论处趣才能得到所有这些问騍的定蠶 
答案 b 

: ■■■ 
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x ： 2x 


<> w < X w X /< 


通 2^ 走奄棋 型:宁 .铒概串示) tq 水 甲数字 标明 每一气 贝昀多.注意这 

个图只代袅了，宰 雨不忾 表时同进化> 每一步、代 4_； r 群体的二沃变化， . 」 
' 且增加 和消去 会相‘《移动的时间间链 tfc 的蝤成 w 减\,:郎％ t 
成反比。选捧这种表示法，是为了掲示由 fc =0 的* ^绝^状态麻带来的 
..: 随机行_的不对称性 B tV .■^. ; .； , 

如 i 没有这种不对称， .即如 果每一序列的状幸氣 W 辦一 序列的斧态 
的概率为 1/2( 对负的 fc 亦‘此、那么斯卡 H 角的数，是三项 
式系我除以相应行的系数的筘所得到的^正如所见，灭绝条件以不对称 
;忠式改变了这些搏韦 ，所 以阐个三角瑕只有右诖界线相一致„ … ： ^ 

.如弄猙要预见灭绝的概率，孤务可从任一致宇 fc 出赛，并考虑以七 
发点为谛点的三角形中的随机行走。因力每一方向'的移劫 jst 率是相等的， 
所以迗到灭绝状态（即 fc ^ O ) 之前平均要行走_3^ 命, 油于时间间隔的裱少 
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与灸.成反比，所以我们能够预言，灭绝所需时间等于 fc 和 fc * 之■司的时间间 
隔乘以.▽■均驻本时问1/厂。这个时伺应该大千但接近于 fc / F 〜在*〜 
fcVPr , 几乎肯定发生灭绝 P 滇型中（从 fc 出发）达到零状态的 a 短时间 
由下式给出： 

k 

^ ( si ) —^-^-( C + Infc )， 对于大的 
{ 1^1 ^ 

式中 C 是欧拉常数 

C = — J Inf <ItAfO.&TT2. 


3.4 马尔科夫链的随机横型 

对各种迸化模型进行随机处理，这是当前的一个课题。在 
此，我们对于运用先前的某些简单线性模型获得的结果所引起 
的上述问题，多数可以给出原则性的回答 & 

巴塞洛梅不久前对平稳的线性“肖生和死亡过程”进行了随 
机处理；其他一些人也处理了一些类似问题 r 例如，早在1940年 
德尔布吕克就讨论了简单的自催化 OE) 反应在另外的地方 * 
还能找到关于随机理论应用于化学速率过程的文献综述 9 

以卞的讨论，以巴塞洛梅的精致处理为基础，他在处理中 
运用了 T 件 布的 <3矩阵方法。表 2-9 和表 2- 10总结了杜布方法和 
巴塞洛梅程序的基本原理。 

运用决定卑万程 U -10) 式，以及条件 Af = 0、 F , = 0 和& = 
常量，这个何 Si — 个平稳马尔科夫链来表示 

C3-5) 

时间 （0 是一个连续参数！ A 是一个随机群体变量，它涉及到一 
个许多可数状态 s 。， Si ， …的离散序列^从一个状态 CS 0 到另 
—个状态 ( Sj ) 变化由转移概率 P ^ CO 描述 。这正是一个系统在 


，270 . 



f = £) 时从 故态 出发，在时刻（到达 & 态的槪率。对的了 
解得以确定，群休从一定的起始条件 t =0 出发并于时刻 t 到达 
某一状态的期望值和均方差。应用于线性出生和死 e 过程的转 
移概率列在表 2- 10中，这是我们继续讨论的基础^ 


表 2- 9杜布用于随机过程的 Qi 阵方法 C 依据巴塞洛梅) 


1. 要求 


把通过状态 S ■到；/-0, 1, 2 t ..0 的转移概率函数〜 〆 *)走义力条件 

羝宰 ... … ■ 


P^(0- ； -r~S rJ C 1 ) 

陆机 变里心 将取值 S ,_, 如果它在6时具 有值& 的话过程可以 
是…个平稳马尔科夫链，只要转移概率满足如下条件： 

pi /( i )^0 ( f ， f =0^ 1+ 2 f ...) (2) 

rp ； ；(*)-! (i=G ， 1, 2 ，…） (3) 

j ：■ 

CO^Prfe (s + t> (i, fc=0, 1 ， 2， ■■■) (4) 


litn Pr/ (0=4 
f，，0 

2. 矩砗 Q =( gu ) 的定义 ... 

(-+0 * 

4 ti — Ifm J i ( f = 0) 

t-^O t - «f ■ . 

把要求 1 和定 X 2 率用于构造 \ 面的微分方稈系辞 
3. 0) 前向系 统’ r 

P ^ Ct )—^/ aPo ^ CO ] 

to 后向系统 

-' f^i 


to * 当^/ 


1 ^ptt 

~ dr 


(if=0) 


( S ) 


(«) 

⑴ 


W 


前向系统描述转移前的最后一个时间间隔 （f—o) 中发生的东西 而后 向系统 
描述 P 亭一十 去去 南忐 M。. 它是这_表 达的： 对于前向系统是 
变动士“忐土 P 烏尚佘 统無变 动的始态之和9 

4. 一般解 
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若呋态数有敵，起始条件 e 给定[:例如条件则如杜布表明的，两个系统 
的唯一解可以用矩阵形式 给出： 

F (0= e ^ ⑽ 

P = 及(如)均力矩砗，式中 em 是指败级敢晨并式的逐项和： 

l+tQ+t_QV2! 十 ... • (11) 

在确定 Pi / Ct ) 及相应的时，该决定论方程的一些性质巳给予了概率解#(参见 
表 2-10). 


表 2- 10 马尔科夫链的线性出生和死亡过隹 


给出决定论方程 



*=(F — R>x 

⑴ 

其解为 





C 2) 

戎中 F 和 R 是常童。 

. - 



在 h 和 Q + 之间的小的时间间隔中，群体中净变化力 

^-^ FAtt - RAt ^ OiAu ) (3) 

式中 0(4^) 包括所有的高阶无限小董.选择也^充分小，以保:证在时间间隔中只 
有一次生成或分解的有限楢率，这由下式 给出： 

Fxdt + CKdfi) 或 R ^ AU ^- OiAti ) {4) 

于是群体中只有加人或减去一今单个饬种的变化，于是，_只有 S f —Su 或 S.—S.w 
的转移是允许的 r 并且出现这样的转移只能通过一件某本亊件（抵消掉±1的净 
変化的复合出生和死亡事件被排除在卜)。而且，因为当系统达到 S。 态时就V肖亡 * 
了，所以不难理解 Se—A 的转移概率为从如下展开式入手： 

儐可按表24中的〔6)和 （T) 式构走出 Q 矩阵，再与本表中的 （4) 式比较便可获得 


P ，， 办， (5) 

Pi ^ ^+ i ( Afi ) i + Of (6) 

QfM ^ i = J R ： acF #+ i^iFi 叫 ="— i(F + K ) ( T ) 

( t =0, 1* 2* ...， 代表 群件的 状态） 

于是 X 能够构造表 2- S 中说明的#前向”和"后向"方程： 

^ jA Cf) = -JcCF+Jl)p M (O^Cfc"l)J 7 7.,*„ift) + Cfc+l)Kp f ^ +1 (0 W 

^一 i ^ F + R ) p fJ ii ( t ) + 〔&■) 
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这些方程可由"概率发生函数方法求解，即运用如下定义的函数来求解： 

<h(s ， 0-Ss v PoC0 CIO) 

从时/办和 a ^/3 i 得到 

C9^/9t) - (s^ 1 XF^s »R) C^*/^>-0 01) 

.助辖助方程 


4 t _ d * 

^T* (s-l)(Fs-K) 


m ) 


在 f 手 it 和两种情況下分别进行积分，导出了槪本发生函数 的僱微 分方裎 
的一^般解： 

1, F ^ R . 


A t ( Xt 「 (Re —^-R^(Re^>*~F-ys f 加 

^ } L ( F 。- K 卜 （ Fe " HF)s _t } 

以 J 的幂级教展开导致了 ** 的系数值，将其与 （10) 式比较則得到概率 
& 或， ■ ■ 


若 G < fc < i ， 則上和限力1若 fc > i ， 则上和限力 i c ¥ S 灼有 


C 14> 


Urn 
t —>0 


Pik ( t ) 


{: 


0c = i) 

0 c 辛 i ) 


i 的期望值由 T 式给出 


仙卜 (普 LH， e 


n) I 


这即决定论的结果， 
均方差力 


吖⑴； ( l ^ f L ) +e ， 0 - ⑴ 


rAe rn > * —13 

■Hr 


2. F ^ R , 我们类似地获得 

响 卜[|麟1， 






as ) 


(16〕 


C 1 T > 


OS) 


( Fty、 k ~ ±n (,Ft — 1) *〔 Ff +1 > n + * 


(19) 
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—( 给 L 尸； ⑼) 

； - - 

,- t 


3.5 三种选择原型的定置讨论 


例 L 


让我 fiK 到 3 .S 中引入的三个定态问题中的第一个问 
并看一看由如下参数所说明的系统的生 存和灭 绝的概 


率是 多少： 

三 R , 三 R ( 对任何物种 fc 的出现〕。 

^ * = 0时从 N 种物种的总群体出发，从表2-10的 C 19) 式得 
到灭绝的概率（对 F = 

「 J7f -IJV 

- 1 (3-6) 

- 上 + ^ r 」 


― F ( >1 (3-7') 

对 Ft 》 JV , 则这个概率趋近1。在 Ft = N 时，我们已有 

PnoO~^/^") =1/^ (3-S) 

EP ， 群体灭绝的概率大于1/3。在 = 有 

Avo ( # = JVVF )=1^ 1 /N (3-9) 

则灭绝几乎是肯定的。 

群体的期望值仍然等于 N ， 且与时间 t 无关[参见表 2-10 中 
的（別）式]。不过，均方牽随时间增加。在 t = JV / F 时，它变成 

ON/F) =2N ， (3-10) 

从而 IH 如在图 2 - 6 的讨论中提示的，我们发现， 

物种构成的定常群体，一般在时间 N / F 到 JVVF 之间将下 
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' 在 杀同^ ^体物种的命运，其 中每一 

物种在开始时都只有一个拷贝， 

按表 2 - 10 中的（ 19 〕式，倍增 fc 倍的单物种的概率为：/ 


pi^CO —' 


(Ft) J a+ i/Fty 


Ft 


Ft(l + Ft ) 

或者，它消亡的概率： 

PioCO 


p 乒厂」 


(对 fc > l ) (3 - 11) 


Ft 


1 Pt 

对所有 k ^ l 的 cs - 11 〕式求和，并结合 （3-12) 式得出 


Pi A — : 


Ft 


1 +JPt 


4 -Ft 


=1 


与表 2 - 9 中的 C 3 ) 式一致。 
对任何 fc > l ， 在 


Ft ： 




2 


处，作为 t 的函数将通过极大值1极大值为 

⑽… (去 y 


C 3 - 12 ) 


C 3 - 13 ) 


(3 14) 


(3 - 15) 


( e 是自然对数的底乂例如，如果我们要问，在什么时刻对哪一 
个 fc 获得的极大值 Pu 等于 1/ N ， 那么结果是 


€ 

或者 

1 / W 1 \ 


(.3-16) 


(317) 
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让我们把 仍*(0 看作 fc 的函数。对于 Ff » l ， 我们获得渐近结 

果 * : .. 

PuCO —^ (P' t y Cfc>n (3-18) 

这种分布即在给定时刻^把 met ) 看作 fc 的函数 Cfc 取对数标度）， 
hsAT / F 时如團 2-7 所示。 



图 2-7 按 （3 —18〕式， ft = JVF 时的"生籽者 1 的概率分布。 


正如所见，在达到 W 的数量级时此概率将指数地减小，在此 
之前它几乎与 fc [ PuOV/fO = l / iV 2 〕 无关。同时， 灭绝概 率为： 


式中 


Plo — 1-1/ n 
^ e ~^ dk=N 


(3— 19， 


C 3-20^) 


在 fc = l 至 N 的范围，我们可近似地把概率分布着作恒量 1/ JV *; 

= 0 时跃迁到 1-1/ N 。 这样一来，在时从某个拷贝出发， 
在1到 N 之间， fc 被放大到任一程度的机会近似相等。因为在起 
点 = 我们有 N 种不 同的单拷贝，所以 t = JV / F 时其中一种拷 


贝被放大到某个大于 N / 2的数的机会已是50唤（即 JV ± p lt =, 

* = W /a 

0,5), 从 = 1/ AT 可知，在此同时，大多数其他拷贝都已 


• S7i • 




死亡 


每—物种的期望值 内 [ p A 依据 （ S - 11) 式]仍然是 

A i ”， 且与时间 无关； 而对于每一物种的增加 C 例如 Ft 的均 
方羞为* 

ali-t^N/F) =^2N C3-21) 

我们的结论如下： 

在总信息量消亡之前，今体信息量集中到了几种甚至一种 
高度多佘信息的载体上^这种由生成过程的自催化本性引起的 
选择行为，代表了典型的"生存者生存”精况。一个群体，若其 
中每一个体都具有相等的生存机会，則对于选择，除了 结果即 
生存的事实以外，决无其他标准。 

处于定态时，这种类型的纯粹“随机”生存是不现实的，因 
为品质因子决不可能正好等于1。它应与达尔文型的选择相区 
别，因为我们能够提出达尔文选择的最优生存标准^ 

^ 2 . 在 2.3 中举出的第二个例子中，我们必须定置地区别总 
一体的解与单一的个体解，对于总群体，我们可使未区 
别任何物种）。因此，总群体的行为将与上述的行为完全一致， 
即在时间超过了 f / F 的数置级时完全灭绝。 

然而，对任一单物种?0,则因为 h < l 而有在此 
假定所有的个体物种都是关于 R 〃或简并的。于是，表 
2- 10中 （3.4) 式表明，对—匕）有 Pw 趋近1,即 

Pi 0 (O — 1 - Cl - F R / R R 、 e-W (3-22) 

对每一拷贝从1衰退为0的期望值为 

e^t)=e- C3-23) 


并且均方差趋近于, 


%71 - 
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p —— <3-24) 

凡犮 _ rfi 

亨^个_呼爭呼 f 个增 f 中丰; f 考 $ 夸命甲毕寧，年 

一物种都决不会有更长的寿命6而由于产生误 + 羞，信息量便会 
*_.*»*■■■■■** ■*■«_»■■ *_**«■ 

平稳漂移*该系统在其寿命期间即在小于 N a / F 的时间内，但 


时间又适当超过 t 


— Pr 


时，会扫掠过大量信息而不稳定地复 


制任何给定拷贝。可是正如前面已提到过的，这个集合作为一 
个整体 * 其命运类似于例1中的情况^ 

把卜只有存在有限变化的速率参数，才可能发现稳定的、可预 
见85选择。不过，即使在此种情况下 * 选擇仍然有一定程度的 
“不确定性'首先，对 F：>R, 我们得到生长的群体期望值 t 
A(0 [参见 （2 - 23) 式;] 

它与决定论的理论一致。其次，在 i = 0 时，对于大的 i, 涨落处 
于预期的V了因乎之内 （i 是起始值）。现在，让我们观察具有 
= 犮的棠个巳平衡的分布。那些具有有限—选择优势” 

•的物种，有一定的机会被选择，伹决不是一定被选择。按 
照表 2 -10中的（I 4 )式，如果 t = 0 时存在 fc 种拷贝，该物种消亡 


的机会是： 




P*a(0 = 

= !i _『 

— -Rirt } 々 

(3-25) 


它在 t—oo 时趋近于 




1 

lim 巩。 0(-^)* 

〔 3-26) 


这个结果中，包括了对3_3中的最后一个问题的准确回如杲 
具有选择优势 W fflTl > V ^ 的某突变体 Cm +1) 出现于先前已平衡 
的群体中 C 即#«=左= 0)，那么原先存在的这个拷贝仍然最终 
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苽能消亡，其最终消亡的概率为氏*/^，而它的生存机会是 1- 
H 生存机会将随着突变体拷贝的冗余度00 均增 如而増 
加。 司■是，學学 模型中 不存在真正的 * 不可返固点％按 
式，对灭绝概率将随 fc 的增加而稳步地戚小，对 
大的 fc 只以渐近方式达到零。 

不过，我们可定义“半返回点 " 这是一个« 率的觸 

值： 

* =0 * 5 

或定义相应的“弛豫”点 

fc _ _ 

1/# In^FJR^ 

对有 

r 

在这种条件下 ， iiw Pm 可以表达为 

_ 

- F : -）一 

对各种 F _/ R „， 表 2-11 给出了相应的一些弛豫点的值。由 
此可见，小的选择优势几乎没有生存和取得支配地位的机会， 
这正如决定论的理论所预盲的 6 这个事实进一步突出了选择过 
程的不确定 本性。 如果能够给出一个特定突变体出现速率的随 

机表达式，那么这个表达式必须乘以 (1 —Pw >以便得到 

其宏观出现 概率的 表达式。 


C3-27) 

C3-28) 

( S -29) 

4 

(3-30) 


■ 及 70 • 



表>11具有选择优势 d 的突变体生存 铕贿机 _值 




fci/c 

% 

1 

1,44 

1.S 

0.3 

a.82 

1.1 

0-1 

10,5 

1.01 
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刚才所作的结论限制在线性生长系疣。这些计算结果既被 
推广到由引入恒力或恒流条件的系统中，也褲推广到（真正的） 
非线性生长系统中。非线性系统对于活系统的“集聚”具有特殊 
的意义（参见第6章）。 

这种随机处理本质上以巴塞洛梅的线性的出生和死亡模型 
为基础，并已推广到由选择标准指示的真正定态，它对决定论 
的唯象进化理论提供了一些重要的修订。它'不仅强调基本过程 
的不确定本性，而且相当淸楚地揭示了，一些从决定论的理论 
导出的说法，若要能正确描述进化过程的本质特征，就必须先 
作出修改， 
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基于互补识别的 
卜自 组织： 核酸 


4*1 真实的“自我指令” 

■ ■ ■ ' ■ ■■ ■ 

此为止所详力#讨论的 选择理 诒*虽然具有释^般的本性，但 
仅限在 简单 ㈡ 准钱性，辑，准线性”指昀是由式所描 
述的任何系统，即逆流项可略而不计，它具有如下简单形式 * 

M)x t C4-X) 

其中*选择价傳 # 研,由 一常貴 所表罕 b 我们应注恚，无论是未约 
束生长的原始速率方程，绎是由加上选择约束后埵形成的速率 
方程，都不可餌是真正的—性微分方程 * 原始方程中郝^在成” 
项包含了“计董函数”/乂叫”,*，吻)，即髙能单体的 C 在一觳变 
董中的）浓度函数，它的精确形式有赖于華板指令聚合过 择的机 
制，这个过程要加上（自催化)项只有 黃晖饵 总组织条井缓 
冲高能单体，才能在简单的“自我指令”的过稃中把选择价谨薄 
作恒量。不过，在相同的条件不,我们奔撖舞方 程中引 入了— 
个与浓度相关的（即含 A 的）函 数犮， 所以， 准线备 \只可锥涉 
及项，此项意指不进一步依赖于 A 或赶、何為 C 它作为速 
率方程系统中的一个变置) • 
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在这些条件下， （4-1) 式描述最简单的真正“自我指令”情 
況，此时特定序列彳的生成指令由模板 i 自身给出。 

我们如何能想象自然界中出现作多了# 寧毕 现孥的这种类 
型的自我指令呢？我们当然知道，许多特殊催化过程中一 
定的反应产物对自身的生成具有反馈。不过我们在此要求更高 
一搜 ： 聚合过程的任何产物即任何特定的序列，应该指令它自 
a 哼复制品的生成* _ • 

作为一个简单的例子，我们可以考虑在低 pH 值 时生成聚 
腺嘌呤核苷酸 （ 聚- r - A )。 已知在 pH <4 时，聚-卜 A 通过质子化 
腺啜呤残基的特定配对，从而形成双螺旋结构。它与沃森和克 
里克的结构不一样，这种双螺旋包含了丰行取向的结合（即两链 
的走向都是 f —而且，碱基质子化作用本质上是中和骨 
槊 J 3 瑭兼基团的负电荷，从而使得这种结椅在低的离子 强度时 
吏稳萣另—方苗，这种双蠔旋的行为又类似于沃森一克里克 
绪构。波尔施克在我们实验室中进行了详细的热力学和动力孛 
研究，从中可以得出这个结论 & 从聚 -r-C 的观察亦能发现类似 
瑰象，其中的 te 对睬窬要廣+化冰用物又需非质子化作用物， 
所以双 C 以及 三) 螓旋的生成被限制在相当窄的 PH 范围内 • 

对其中的任何一种情况，人们的确能钐想象某神“自我猞 
令好樓板，它指导复制出了窣呼复制品,象这种系统，可由 (4—0 
类型的具有恒定选择价值的速单方程来描述。让我们对决 
定系统的选择和自钽织行为的参数 A 、 L 和 D , 进行一些更细 
致的分析.〜 

枣本早的准衡形式依赖于槙板搢令的聚合机制。 j ■吉 
布斯以随机模塗为基础，已讨论过几个机制 

最简单的模型，应该对聚合链包含的每—字符提供恒 定的、 
—致的时间间隔*如果每条链的复制在新的复制开始之前£经 
‘娣 2 • 




完成，则复制的时间常数必定表瑰出直接与链的长度相奂 a 如果 
此过程发生在远离平衡态，它就与 v ( 链中的字符数）成比例 I 
但如果过程达到了平衡，它就趋近于与 V * 相关，不论是在正向 
的反应还是逆向的反应，在此概率部变得相等 t 反应于是类似 
于一个简单的线性扩散过程（传捶时闻在此与距离时平方成比 
例乂在目前的应用中，我们先不考虑系统接近平衡的情况，从 
而把比线形更强的那些与链长度的相关性排除在一边。 

另一方面，有些机制产生一种可估计的比较弱的链长相关 
性： 

勾此神过程可以是协同过程，因此集结葙 g —窠时问 C 和长 
度），这种肘间可以适当大于 - 传播 v 的时间甲量 • 因此,达一 
定的“协同长度 v 后，复《时间便由集结时决定,从而与长 
度无关。例如 * 在生成缸聚 _ r - A - 旋細碱 甚配对 中弓发 3® 这种 
协同行为，在此集结长度"包含了3个碱基对，闻#度〃约包 
含30个狭基对 (在室 温条件下》。 

1 以复 制体复制完毕之前，在_板和复制体两者之间已出现 
了新链。対于酶的单链阅读 C 例如）核糖体或 RNA 衆合誨进行 
的阅读），这种现象是大家熟悉的，我们完全可以期蠆非蹐的单 
链專制中有此种现象。 ffi 如 J . 吉布斯 已痉表明的，在这种复 
合的复制过程中，可以出现众所周知的&交通粗塞”问遛^这与 
情況《)相反，这里仅仅发现相对短的序列现链长相关 广而链 
长到达一定长度后链长相关将消朱 6 、 h 

如果把情况 O 和情況的结合.起来，我们可以通 S 相当 I 覉的 
C 弱于线性相关的）链长相关，这对于较短序列的复制就没多少 
有利之处了。然而，由于内部链折疊以及形成环 * 也许会出现 
模扳效率极不相同的区域，所以不同长序列的速率级数可以 
极不相伺而且，如犟竞争中运用浓度不同的各种高嫵单体字 



符，那么 C 通过4以及将大大有利于最丰富的字符，并可 PJ 
导致相当一致的序列。如果涉及到酶①，则识别作用（:类似于 
A 集结作用”）可以包括模板序列的特定区域 c 很可能涉及到序列 
两端，这就如同0/3复制酶的情况，参见第7章〉。 

作为如下幂级数关系的结果，与放大因子相比，品质因子 
Q ,。 对链长的限黼更为强烈， 

<?io-n 〔 4-4 

■K 

式中下蛣指的是不向的字符 l , …，、如果单字符识别因子山是 
均一的，在表 2 - 8 中 讨论的 简单璋犁渾轉适用了 (参见 2 - 5 )。 

庄如-里表明的，最大的可复制拷 f 的宇符数受到年字符 
识别的不确定性的限制，而且还（较弱地)依赖于速率系数的“扩 
散％作为一，个律.果，单宇符品质因子为0^9时〔即误差率为1夯)， 
生成可复制的+列将限齒 | 在数量级相当于字符数为100大小 
(如果“扩散和仏 -5 趋埤于零，那么甚至更小 )* 
如果识别是"平衡的"过程，那么¥宇符品质因子 g 可以用 
配对相互作用的自由能来表达，让我们考虑这种自我指令的字 
符复*步 

■ - ■ I 

_ t fc 开 fcp 

|Tj + 人 ^=^| 工 | … i- —^ |T| …玄尸 (4-3) 

— k D — ~ 

代表棋板字符， c 代表高能单体 * 休代表其中的聚字符> 
fciub 和 fcp 标志配对重组、配对解离以茇宇#复合 C 聚合作用） 
步*的逋率常数'平衡的"识别意味着： 

v . fcp^Xfcu (4—4) 


①只要梅(例如某复制酶)代表了恒定的 "坏 堍®子"，茚它本是"进也"系铣 
的一部分 t 那么，曄促过裎肄可以包括车 "准铁 性系统 ••的 讨论中 （参 见第 T 章）， 



下面叙述的测 童表明 ，协同碱基配对（即某个“集结”区域的 
传播）的 m 现 频率髙 达每秒 it ) 6 至10 7 次，也甩以大于每 
次对）或1(^次（八17对乂 一 

假定平衡识别”，我们可写出 I 


jii 配对的概率〕 
〔所有 i 的配对的概率和〕 


^ iK iS 


U -5) 


式中 m , 或叫 是单体字符浓度，尾,或邊箱应的（协同）配对的 
稳定常数。如果没有达到识别平衡，那么稳常数可以由适 a 
的定态常数代替*稳定常数仏* 正好雔 够由生成配对 w 自由能 
来表达： * 

K tk = expi - AG tk / RT ^) U 一幻 

只有所 有单体 宇符的 浓度被缓冲到具有相同值， m * 才会 
下降 * 因而下述关系才保持有效 ： ... 乂:: 


l/9i C^I - / RT J C4-7) 

正如将要看到的，对任何无酶识别过程（相应于& 
差约为3千卡/摩>,很难产生出适当超过 0*99^ 单宇符 g 因子。 

最后，对于现在的讨论来说，分解因子 A 不太重要。被选 
择物种的生成速率必须超过分_速率0^>0)。就 D 因子而论， 
对于无酶过裎，它们有与_他因子相类似的倾向，即它们也不 
利于长链。如果不形成保牲的>夫分子外壳，与短链相比，长 
链更容易水解。 

对其他机制进行讨论，还可以得到一些进=步的鐄论。不 
过与下面的关于"自我指令”密码系统的进化的结论相比，它们 
就不重要了 D 

所有宇符从一开始就以差不多的丰度出现是极不可能的^ 
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另一方面，如果一种字符，例如一种腺嗓呤核昔酸，出现大量 
过剩，那么在竞争中就会如此强烈地有利于它的复合 * 以致主 
要生成十分均一的聚合序列 C 例如聚这种均一的序列毫 
无编码能力，因此，除了其他一些缺点之外，这种系统几乎对 
于任何继续进化的自组织都是不利的。 

迄今我们还没有在自然界中发现此种简单的“自我指令 # 密 
码*原則上 它可能 已经存在过。但是，如果它曾存在过的话，那 
么在科用 — S 补指令?物系统方面，笮处亍很不利的地位这样 
的 7 -神系统，哪怕以一种占支配的髙丰度宇符出现，也会立即 
开始收舉另一种互补的字符，从而构造出 — 个混合系统，这是 
密码发生的先决条件。 


4_2互补指令和选择（理论) 


#单的 （4-1) 式不甫能用宁处理“苴补指令％这种复制过程 
_可在“疋”拷贝和“负"拷贝之间有某种选择，两种拷贝可分 
别记作 + i (代表正链）和 - iC 代表负链）。收集 （±0 反应可用循 
环图表示： 


每一次收集都由两个速率方程描述 * 

: 戈 +i = hC^+iL + i?C-i-D + |^ + ,) > 

JC—s 欠 [) jX+- iy _(X— j 

其特征方程的解有两个本征值 X : 




t 8S6 • 



U —9) 


… （Dy + (A 二 ^ 

CA_ r .i_:) - C D_ 丨 + 九 ) ： = 

- ° + ^ D ~-^± %/' iA ； 

(4-10) 

这些本征值属于由浓度参数 y, 表示的反应的某种“标准槟”，兄是 
与 x-i 的线性组合。其中一个X值总是负的，如果下式满足， 
则另一个X值可为证： 

A + i L + r A _ i Lr _ l ^> D +| D_j 


* 变量和 y 变量之间的关系可以写成向釐 形式: 


y /= 




<4- u ) 


式中矩阵是的逆， A #, 由本 S 向置的分董所决定^如果我们为 
简单起见，考虑（更为明显的）-•致的分解项（对多数处干 fS 力 
并调节了流置的实验，是一种良好的近似），则矩阵为 





在同样的近似中，本征值成为 

九 1,3 = 土 V — ； D ， 


(4-12) 


(4-13) 


从物理学角度看，两个代表时间行力的实本 2E 值规定一 f 循环6其中总 
是为负的一个本征值 * 插述了正链生成和负链生成之间旳“平衡”弛豫过 
程 I , ' 


(4- H ) 


yi/Ct)=^Vxp 〔一 (v/ A^ s A_ t L +t L_r +JJ 03 M 〕 


* 嫩 • 



它向某 + 心， 与;的恒定比衰退。如臬乎均生成顼 v a 斗 m ;' 
© 过了分解项 D + f G /^ D If [类似于 （4-1) 式中的正的 TV ;], 另一个 
本狡值就是芷的，它代表着 （土 i ) 收集的自催化生长性质（対于 D 一 V 」 


yfCO=y!/^pCC+\/ -P,)fe 0 o a，i5) 


对于选择来说，这是解的重要部分。矩阵 a # ,和 Mr 允许我们把“标准” 
浓度变_转变成实际浓度置，且反之亦然 * 例如 ， : .对1^,-=1^^ 


x ^¥ y ^ J : ¥^ r yii } 


(4-16) 



欠」=士「— A / 今 ^ L 」 yu ^ y^X 

2.. 、■ n , 」 

随看卜— 0,, Xw /: c _ ，的“平衡”比为 

(4-17) 

当正链与负链的生瘃速率梠等，此比值等于1。如果从平衡比开始 
生长，则只有一个解 Cyi ^- o ). 从一神拷贝开姶，即从正链开始 （#—= 
0), 是 k 种更共通的情況(参见第7章中的噬菌体实验)。那么，在迖 
到恒定比之前， 两+ 解对每一物种的时间变化都有贡献，且生长解占支 



»地位。 

现在別入恒总组织的选择约束，对每一集合 得到： 

A+/™ICijj A+t i - {-Df") — ， 

- 〜 J (4-18) 

之 ^ (A 」 一 D‘ f ) 一恧 ] x j 

X 」 I 

r 

立茚可见这些方程厲于第二章讨论的一般类型 } 因力或其逆不随 
f 的变化而消失 • 
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互补指令系统的一般行为，类似于上述的 46 自我指令〃系统 

的一般行为。每一次带信息的集合，现在_两种组分构成，从 

■ 1 ■ _ ■ ■ 

而能用二元列 向量屯 =(之:)来表示。先前啤置 F = A ^^ D iJ( 
现在可由 T 面的矩阵替代； □ 

( — ^+1 A +i * L；i \ 

— 「 L_ f -n_ f / 

这个矩阵有两个本征值，其中一个本征值代表 （±0 集 舍的平 
衡，而另一个描述集合的竞争生长性质*所 a , 后一个本征值 
及某 相应的标准模进入了选择方程，在集合达到平衡以后，我 
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们可以简单地用和 + 产代換标准模如 。代 换式中和 

都与力,成比例，于是可以在恒总力下把选择方程写成共同 

C 4-22) 


= D f ) 

n - E = 2 E kX k 卜 

k^± 1 【 

Ei ,= ( A * — I > k ) 

其和遍取从 + fc 到全体办 

仍然假定 D + t ^ D . tf 由对所获的选择平衡得出 


的 形式， 

式中 

以及 


y ^^ OV ^- E ^ 

，: ■■ 

ws - VA ^ r ™ A ™ r ~ - d,『c 假定 i > + = i >. 


g a< _ q + ^A + A^/L + L_> _ y>— yn-Sk^i 
n _ 2 — n 1=5 Wi-Sk^\ 

式中 


(4-23) 


E +< \ / A+f^L+i + 五 -i A-jL-i 一 % t^+i + E_i 

*>J 'sf A — | Z /_ I l + ^i 


的表达式仍然有同样的一般形式，但是，和巧就 
必须依据 C 4- i 0) 式及完全变换矩阵和 M - 1 进行计算 

甫以发现，即使其中一个拷贝 C 例如 J 其 E 值小于艮^， 
只要满足下式就会出现选择: 

w 0 £ > S^ o 

不同的集合^再一次为选择而竞争。在不同的 A 中不存在 
任何其他耦合时，仅有某一集合与其误差的“慧尾”一道）， 
即有最髙选择价值 vva > o 的集合，将生存下去。此集合的选择 
价值包含了 1£链和负链的参数的几何平均值。这是一个 
有趣的结果，它表明两种链的复制参数同等重要 • （注意，任何 
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算术平均值都将等价于“限速” 项。） 在眼下的情况中，速率较慢 
的组分向较高的定常浓度水平生长，从而达到速率较快的组分 
的速率。 

“互补指令”的重要特征是 ，即便 出现了一类字符大童 过褰， 
系统总是必须积累至少两种不同的宇符，这些不同的字符在被 
选择的物神中有几乎相等的丰度^由于错误复制，系统总要形 
成混合的序列。这是任何密码发生的前提，只要任一混合序列 
对它自己的复制表现出优势，密码就苛以获得“意义”<即“代表 
着*^有价值的信息 : U 正如后面将要看郅的，刚开始时二元密码 
系统具有一定优势，此时不必蓣先转变成较高级的 C 例如四元 
的）密码形式就能提供优势。由于单 c ± i ) 系综的竞争本性/: 能〃 
够贮存起来的信息量限制在一类单载体（即-个主宰拷贝及其 
(可复 制的）错误拷贝“慧 尾”〕 或一个简并群的容量之内。因此， 
本质上由品质因子和 所施予长度限制具有重要意 义 & 关 
于核酸碱基互补 识别的 信息，我们，可以 从实验 资料中 获得。 


4*3 互朴碱基识别（实验数据） 

> 

^•3.1 单配对的形成 

" g * 补指合是以碱基 A 和 U 或者 G 和 C 之间分别形成独特的配对 
i 为基® f 的。在整个 自然界 ，从噬菌体到人，这神独特的相互 
作用保证了遗传信息的精确阅读、翻译和放大。那么，这种相 
互作用的基础是什么呢？ 

一位生物化学家当然认为，它们是特殊的酶'而一位物理 
化学家也许倾向于认为：“它们是特殊的力' 两种回答都是对 



的，因为我们已深入了解到一些这样的酶#也了解到存在一些 
特殊的相互作用，例如在不存在 酶时的 互补链的杂交作用。 

图 2- S 示意了此种特殊的互补配对结构，这是克里克和沃森 
在他们的划时代^文中提出来的。可是 j 只要观察一下图2-9, 
立刻就会揭示出，此种氢键不足以解释自然界的明确选择。首 
先， 不同配对的几何形状有差异 C 参见图2-9)。所以，两种沃 
森一克里克配对的同晶结构，对于形成包含所有四神核苷酸的 
均一的双链结构，特别对于共同聚合酶的进化适应 * 无疑地具 
有优势 a 另一方面，进化亦有可能始于例如 A 和 U 这样的两字 
符密码。而且 * 在醃专一适应之前> 也许巳经有了选择其他 
_互补性”的某些券型的密码子-反密码子相互作用，这些问題 
却通 过适当的实验来回答。 



m 2- a 五补碱基对 


■ m- 



m z-9 * 辛： s 补” « 基 s 含 


巳经作了一箜实验^例如，对不同核睃碱基结合形成单配对的自由 
能，我们已可提出定量数据。曾有人试图用水介质作溶剂进行这神测董， 
结果是令人失望的：所有碱基对都不稳定 。 甚至在相当容易溶解的核苷 
酸的髙浓度溶液中，也未检撖出有一个单配对形成^我们已 理觯到 结果为 
什么是这祥，因为在诸如 NH、NH^ OH^CO: 或] Sf: 这样的极性基因之 
间，唯一只有氫键才带来稳定化。于是，极性 H a O 分子通过溶剂化与任 
何發露的偶极性基团进行十分强烈的竞争，因此，进行—稳定性实验 
时，使用非极性溶 M 较力有利^ ^ 

已运用多种非极性溶剂进行了测量，核苷酸可以溶解在这些溶刑中， 
测童是通过取代梭塘上不同位置的非极性基团进行的（但不干扰:^基形成 
窠;键的潜在能力）。麻省理丁学院的里奇及其同事已做了大量此_±作， 
尤其是对各种已取代的核苷睃进行了红外研究。维也纳大学的库布勒和 



伯克斯奇也报道了一些类似的研宄。在我们的实验室中，芬克（部 分得麴 
霍普曼和埃格斯的合作)实现了关于形成配对的介电研宄 • 他们还认弛豫 
_置中确定了动力学参数， ' 

对 所有这 呰结果有一种共同的看法。与可供选择的配对相 
比，互补配对 AU 和 GC 是最强的配对。表 2- 12中列出了一些稳 
定常数值，它们是由介电测量确定的，如图所示，至少比 
AA 或者 UU 都聲至少稳定10倍，而 GC 在所有的 G 以及 C 的各秤 
结合中是最有利的配对。 GC 对比 AE ； 稳定得多。由于 G 还表现 
出引人注目的“自配对* S 因此不可能_定除了 GC 配对以外的 G 
的任何其他异元配对的稳定常数^还应该毕意，一些配对可以 
不 同方式形成，表12中的平衡常数是总观值。 

表 3-12 碱基 K 对稳定常教， 25C，K"4 财 _1 ]柱非极性介质中的 
2 ' -3^-0- 取代核糖核苷。 



所有配对的形成都是非常快的。速率常数表明，导致配对 
形成的每一次相遇以及此类配对的寿命一般都小于1微秒。 

AU 对和 GC 对明显相对稳定，这可能归因于一条强烈板化 
的氢键 P 对于 AU 和 GC (但不是对于竞争者），都只是 XH … Y 这 
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祌类型的结合，即有几分酸性的基面 ( P K 〜 9.5>与环氮 (PK 
〜 15) 之间形成氢键 D 对这条键的明显稳定性能够以量子力学 
为基础来理解。所以，在原则上，密码形成的重要前提可通过 
物 a 学理论加以解释。 

总之，这些数据清楚地表明，在那些我们现在所谓的 “k 
补的 p 碱華之间优先形成配对，“识别”是一个极快的过程。铕 
果造成绝对稳定性相当低 * 以致难以在极性介质中检测出它们 
的形成。对于较长序列中阅_密码所需要的非常精确的识别，不 
可能从如此低的稳定性得到任何解释。为了更好地认识在序列 
的密码阅读中的碱基识别，必须研究发生在低聚或多聚物种中 
的协同作用。 


4-3.2 低聚核苷酸和聚核苷酸中的协同作用 

前面已经强询，在水解质中单碱基对极不稳定，难以用现 
在的技术检測出来。另一方面，众所周知， 互# 聚合链形成相 
当稳定的双螺旋结构，它只有在高温时才“熔解' 熔解曲线的 
形状表明，存在某种强烈的协同行为。协同性来源于相邻碱基 
对之间的一种较强的“堆积〃相互作用，也来頮于自由度“冻结” 
引起的关于形成摞旋的螯合效应。虽然这些协同 效应大 大增强 
了核酸的“指令”能力。 


研究这种协同现象，一种筒单方法是，从单个核苷酸出发逐步构造 
聚合体，研究随着链长增加时热力学和动力学性质的改变^对低聚物的 
枸象变化，尤其是它们“全有或全无”类型的碱基配对行为，进行热力学 
稍动力学分析， 其重要优点是比较简单^对低聚物进行送种研究，困难之 
处在于力制备这神低聚物材料，需对多聚物进行降觯、分离、收集和纯 
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tt . 在我们 的<« 及其他人的)实验室中①，几年来有各种小组从事着这 

项工作 

最初的动力学研究，是由狡尔施克在做毕业论文时用低聚 j 故苷酸(链 
长为2〜10字符）进行的正知已提到过的，对亍我们最初的研究，低聚 
A 和聚〜卜 A 在酸性范围 （ pH 〜 4) 形成灰链螺旋结构，为我们提供了 
―个良好的模型。后来，波尔施克深人进行了这项工作,把它推广到低 
聚 - r - A 与低聚 " T - U 之间▲中性 pH 条件时形成双或三 g 旋 f 链长至多 
为18\这些研究工作中，包括热力学折究 C 相图、由紫外光^仪观察得 
到的熔解曲钱）与运用流和弛豫 〈温 度跃迁 >技木进行的动力学研究 。 

把这:种: E 作推广到研究 GC 低聚物时，遇到了巨太的困难，原因在于 
这些东西聚集起来形成了更复杂的结构，波德尔在格丁根傲博士后期间 + 
已能研究下面的四聚物 配对； 

G P G P G P C G p G d G d U 

CpCpCpG C ^ CpC^G 

以及 G # 和 G P G P G 与聚 - r - C 的配对。 

马斯和一群来自格丁根和不论瑞克一斯托克海姆的实验室的同事 C 里 
施勒、罗默和库 茨》， 与慕尼黑的扎考的实验室的一组人合作，研宄了 
RNA (参见图 2-2) 的熔解行为和构象动力学，以及已知序列的片段的熔 
解 行为和 构象动 力学，这箜碎片是按照扎考描述的方法，对天然分子童 
复切割而获得的。 

关于各神序列的特定 SB 对，非常有价值的信息来自哈佛大学的多蒂 
的实验室，他们从亊对低亵共聚物的研究；此类共聚 物如： 

A 九 ApAAU^U 
U P U P U P U P A P A P A P A : 

A P A 人 G 凡 U tf U 


①鲍尔徳温(斯坦 福〉， 格罗什斯（耶尔)，戴维森（帕拉地那)，多蒂（哈佛 ）* 
弗里斯科 (音 林斯铒 h 夯姆（拉 乔拉、 
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A^ApG^U^Uptl 

达些有价直的信息，还来自他们对各种与 tRNA 分子的暴露互补序列结 
含的低聚物研究见表 mx 多蒂的两位简事马丁和鸟伦贝克在访问 
格丁根期间，与波尔施克合作，对上述低亵物进一步进行了热力学和动 
力学研究。所有这 呰研究 _结果和（初歩〕结论，可以综述如下： 

蠔旋一卷曲平衡 

形成双殷螵旋时，“炮解”曲浅表现出与链长有简单关系，即斜度随链 
fe 增加而增加 P 如果“熔解溫壹”（即从螺旋变成随机卷曲的半转变溫度） 
的倒数对 l/(v — 1) 〈V是双股燦旋结构中的最大碱基配对数的字 符数) 作 
图，則得到一条直线。该直线的斜度与 1/AH 成 比例； 截距代表了 1/Too 

yA e 

-即“无限长”螺旎的熔解温度的倒数。“无限长”指的是比包含了30 

个 M 基对的协同长度要长。因此， Too 能眵由 较长链的聚核 带酸来确定， 
力获得这种结果,澳对单链堆积进行校正，在不同的培觯滋度(在能够由 
対单链聚合物进行实验来确定的范围内〉，单链堆积的程度是不同的。短 
链从棵旋转安成随机卷曲可由”全有或全无”过程来表示 o 如果办 S 代表 
了与其中有 (i-1) 个祷的连续序列相邻的每一个碱基对的稳定常数，并 
注意到“集结参数”<5在超过某个“集结长度” ft 以后便向1趁近，那呔我们 
可以把包含个碱基对的全有载 全无” 转变的平衡常数写作 A 

K r — os r ： 0= a £ T lf o a v (4~24> 

动力学数据（参见后面 > 表明，在窣温下，泌 U 螺旋的较核长度为3 > GC 
蟫旎的成核长度力2 , 怛温度大于 50t ： 时鳔旋的成核长度也趋近于 
3. 这等于说，对趋向于接近 K 熔解曲钱 IW 表明，对》>3，随 
着每增加一誡基对，4扎或 as, 便有一恒定的 （ 以及 负的） 增貴，按范霍 
夫关系式得到： 

1 郎 一 令 U -25) 
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校正的1/7^与1/以一 1) 成比例而不是与 I 成比例，这一事实表玥，当 

■-. 

^<3时不可能出现恒定增置，特别是成核参数5踉温度的关系与 s 相反， 
所以 由几乎与温度无关 04 Hy 〜 《. 里然而不辱第一个碱基对的稳定 
常数但是从物理学角度看， 4 H , 基本上是来自堆积相互作用（注意， 
对毎一单链，有相对高的堆积增量），而不是来自互补碱基对之间形 
成氢键*所以，对第一个碱基对，道会相对低 一挂。 由于与溶剂分 
子的竞争，这种配对是非常不稳定的（参见表 2- W 的常数偉 X 对较长的 
链+此种“全有或全无”槙型不适用。系统的划分函数必须用满意的方程来 
评价，这正如阿普尔奎斯特和达姆尔对“交错拉链模型”的评价。波尔施 
克借助计算机程序，按照这种槙型，已对实验数据进行了评价 


碱基配对的动力学和机制 

借助动力学数据，就可能阐明协同碱基 SB 对的机制^*对短螺旋 * “全 
有或全无”型转变已得到确认 & 只包含一个时间常贵的弛豫请，表现出一 
种二级的 ‘* 全有或全无”机制，即两条 C 互补的〕单链重组成具有最多碱基 
对的双螵旋，仅仅对于较长的链，才观察到附加的一级时间常量谱 
微秒），这代表了不固定的或交错的构象中的变化 * 二级过程的特征是有 
高重组速率，此速率标志一种成核阈值 Cfcj,： 10 a — 10 3 摩1 _ 0T 1 〉， 然 
而它明显低 于扩散 控制的极限。对于所有大于3:的链长. （但 i 低于协同长 
度)这种逮率常数值几乎都相等0它们与温度的相关，虽说不大，但富有 
意义：对于 AA 螵旋 CPH 〜 4) 和 AU 螺旋 (中性 范围， T<50°C ) ,以及较 
髙通度下(^>50。0对于 GC 螺旋,.情况都如此《这种相关由帛哼表观活 

化能来表示。 X • 

通过这痤“活化"参数的绝对值，可以枏当明确地规定成核长度 。 如果 
第一个碱基对的生成是限速步骤①，（碰擔）活化陡应该为正[因为我们年 
道*初的配对不稳定意味着配对的分解比生成更快]，我们便 
可预期有率 亨爭牟 e 只有最初的配对代表了这种势垒，即如*—旦稳定双 


© 仅 R 观察到导致具最多砘基对的完整嫘旋的过程， 
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配纪梭形成就 有“拉 链反应 U 的传播，那么逮聿常数是半 
成第二个配对（即紧接第一个 C 对之后）的 C — 级} 速率常数。由于 fc ls 的 
活化能 增單必 为正，而且郎的 增® 几乎为零， CM 的最多是一 
个小的负值，所以总表现活化能也在零附近,而决不可能接近于实验上的 
观察值 一10 千卡/摩（例如対于 At； 低聚物乂这个相舟大的负值，仅仅 
与衷迖式 k R = a ^ 一致，这个表达式描述生成第_3个配对 （h 3 ) 是限速 
步骤的过程。这样一来，对于 At/ 序列，已配对的碱基三联体代表了稳 
定核，于是我们可把1矿〜10〃秒1的数量级规定为传播的速率常数 (fc S5 ), 
以便与观察到的不画定构型的时间常置;^ 1微秒的弛豫谱一致V在穿温 
下， GC 低聚物由于稳定常数々”明显较高，所以能形成“双配对桉'它 
们的重组速率常数表现出正的活化能，这正是能董参数较高相 
比)所预期的，在焰解曲线上，它们都被（也是较高的）单链堆积#数“掩 
盖”了 • 

由单独测定分解速率常数，我们证实了这些鲒果。由于微观可逆性， 
我们 須有： 

因为 (4-26〉 

由于分母中的所以活化能为正_其中包含了较大增量 ( Y -^) AHs ^ 
实验中的确观察到，这些预期值以及相应的 Jcp 的绝对值随链长增长 
(以数最级计算)而减少。 

4-3.3 关于识别的结论 U . : 

表 2-13 中列出了从低聚核糖核苷酸和聚核衡核苷酸的平衡 
和速率研究中所获的数据。最吸引人的结杲是形成三联体的倾 
向，不过它并不是必然的结果，即不是对20多种符号编码的前 
提， 而是由于冷学 W 吊令。少于三个字符的密码子将是非常不 
稳定的 C 至少对于 A 和 U 是如此）。多于硭个字符的密码子 ，卩 尤其 
是对于 G 和 C, 又变得 进于： “粘性气密码子一反密码子配对 
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表 2 U 


碱基三联体和四联体（三核苷黢和四核苷酸）与 1RNA 的暴* E 域（颉向于与 
反密妈子 ） 配对的稳宛常教。：教据取自多#等人的结果 # 

且其中 1 .Omcl/L NaCMt>mol/LMBCl a ^ lOmol/L 磷 * 盐的水溶液中测定的 • 
K 值小于功 OL/mol 时无 U ■ 与 “ 无结合”相区别， 


甲酜甲硫氨酸 tRNA 

AA UAC I ； l/C 

. .,_ . 


AUG 

1200 

( 正规的密码子） 

±200 

AUGA 

13500 

AUGU 

1400 

AUGC 

900 

AVGG 

1000 

GUG(P- 摆动） 

1200 

GUGA 

9S00 

GUGU 

1000 


酪霣酸 tRNA 

Kass 

AA* AU*a I VC* 

r 


VAC 


TOO 

(正规的密码子） 


UACA 

90000 

l/ALT(3^ 摆动） 

TOO 

UAUA 

37000. 

苯丙氨酸 tRNA^ 


AY 

aag* |rc* 


UUC (正规的密码子） 

900 

UVCA 

10000 

LT 7 t /(3，- 摆动） 

300 

VVUA 

XOOO 


A c ^= jv ( e )= 甲基- a : 
假 u (价 

G *=2-0 -甲基 - G : 
C *—2-0 -甲基 - C * 

t 与乌伦贝克的私人通信 # 


的寿命不会超过数毫秒，从而具有相应周转率的酶能最优地适 
应，在稳定性和速率之间询相同类型辟休化 ，:? 总是在酶一底物 
相互诈用中发现/获得稳定性，意味着复合物的分解速率降 
低》为使它们不成为周转的限速歩骤，它们必须与转变次数相 
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匹配 。 1 

还可以进一步注意到三联体的有趣特征。如果从链长大于 
的低聚双螺旋出发推导互#的三联体的稳定常数，那么结 
果明显低于直接从碱基三联体或四联体测定的值 （_ 见表 2- 14 
中由多蒂的实验室所测定的关千碱基三联体和四联体与 tRNA 
的暴露区域相互作用的这种值）。对于始于二联体的 GC 配对的 
活化参数<；参见正的值），结果仍然如此》显然，由于碱基对自由 
排列成最有利的堆积交叠，所以短的暴露区域表现了较大的堆 
积相互作用。把这种区域扩展到扭曲的螺旋结构时，由于碱基 
配对受到更多的约束，则这种相互作用能将部分丢失。（类似的 
61 空间”限制对“摆动”的 GU 对有效，而 GU 对仅在三联体的一端 
才有效。） 


4 2-14 协同碱基配对的平均平衡参数和速率参数汇集 

1 11 ■■ 一 __ v _ . . . 1 .. . I ■ 

数埠从水解质中的低聚核糖核苷酸 C 链长为3〜 IS ) 的弛豫硏究中获得 a 测最 
是由波永旎克和波德尔等人迸行的，数据巳外推到 Ott : 对于 AU ， 离子 
强度为 0.03 moI / LC 卡可基钠盐〕；对于 GC , k 子强度为 Umoi/X (磷酸盐缓冲 
溶液， pH -7.2), 


协同 

Si 对 

a 

[摩- 1 ] 


AH a 

[千卡/摩] 

[:摩乂％'- 1 〕 

[千卡/摩] 

允 as 或 kis 

[秒， 1 ] 

F ■ ■ t_j F 1 H 

^itr s 

10 

-11 

10 ( 

-& 

10 f 

1 

■ + ■ ■« ■ ■ 

… C ■■/ 

〜 1(T 3 

1130—200 

1 

—15 

W 

- _ 

10 r 


ff. 对"未堆积的"单链的外推值。（与堆积的单涟有关的，实际洌最值显著低 

注： 因为賴确值涉及到特定的配对结合（协同性）并强烈地依赖=实验条件 C 如离子 
强度等），所以表中只给出了速本及乎衡常数的数里级 。 

不同区域的寿命，可借助于 kj 或 k is ) 和 S 〔或 r 应的进行估计。 
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表 2-13 的数据涉及到主要在反密码子的配对，还可能捗及到其他蘖霓的 
区域。衷 2-13 中的值高于表 2-14 中的值，这很可能是由于反密码+环的立体稳 
定化作用。因此，不可能从这呰数据外推出 a 值，与表 2-13 中端位错误配对恃 
形中的，常数所表钥的相比_在配对区:城中的错误配对应产生更低的稳定常数（在 
噪声范围以内 ）_ 


如果我们运用表 2-14 中的数据，我们也许会得出关于 g 值 
的某种结论， g 值即决定互补指令精确度的单宇符的品质因子。 
运用 U -5) 式，对于互补相互作用例如对于 AUCA 是祺板元索） 
加以修改： 


S 饥 X&AX 
X«Au&C 


(4^27) 


我们获得的值平均说来很难达到0.99，甚至对最适宜的条件亦 

如此。精确的测定将要求更多的关于在某互补区域的“误!^”稳 

定常数的知识，以及各种最近相邻结合的稳定常数的知识。对 

AU 而言，此值非常可能显著低于 0.99; 对 GC 而言，在特定条 

件下，它们也许要高一些，因为 GC 总是至少比 AU 稳定10〜50 

倍 C 取决于最近的相邻）。这样的值代表了上限。它们要求互补 

识别的平衡先于字符复合成为聚合链，并且它们还与单体字符 

的浓度有关，在此所有单体字符已缓冲到浓度大致相等。在自 

然界中很可能找不到这些条件。我们可以认为，对于相对短的 

链， L 值与1相差较大。按照（ 2 - 45 )式，对于密码载体的可复 

制形成， i 必須保持在某个阈值之上.没有催化帮助时，具有 

特定碱基序列的核酸的这种可复制生成 • 只有对于相对短的链 

才是可能的，这些短链很可能不超过〜100个宇符（参见表 

2-8，对 v = 100 我们得到 Ld / e )。 另一个困难涉及 

到复制机制。互补碱基间有识别的一定精确度#求低温。在这 
+ + ■ * 
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鸣温度下所形成的双螺旋是稳定的。所以，正如一给定链的重 
M 模板作用所要求的那样，为了分解螺旋，较大的温度梯度或 
者涨落是必须的。由于各个二级结构的缘故，这不会发生大的 
速率哼异（如在现今酶指令的复制过程中所发现的）。 

如果我们最后提出下述问题： 

没有催化帮助，核酸能够组织起一个自我复制的并继续进 
化的单元吗？ 

我们的回答必定是 s 

由于它们的互补相互作用，由 一条正链与一 条负链构成的 
每一个集合具备内在的自我指令性质。在适宜的条件卞，它们 
可能瞥选择过具特定序列的单集合，不过，这些序列，即使都 
是可复制地出现，也只代表了非常低的信息董 tv <100)。 由于 
不同的集舍必须互相竞争，这种系统（没有自我指令的 催化帮 
助）不可能将自己组织成任何类型的相关功 



通过循环催化的 
自 组织： 蛋白质 


5_1 鷗的识别和催化 

#我们探究蛋白质是否能够形成自我指令系统之前，我们应 
#该注意到它们的一些性质 t 

1. 正如在导言（第一章）中表明的，20种氨基酸 w 形成极 
其多祥的序列 C 参见表 2- 3)，实际上偁然形成的只是其中极小的 
一部分。另一方面，氨基酸并没有固有的自我指令或互补指令 
性质。无论 在什么 地方，趋近于此种性质的任何东西出现时 * 
似乎都会具有例如由 （+_) 盐桥稳定化的“折叠 w 结构即^结构， 
或者具有其他诸如胶原蛋白那样由一些氨基酸互补排列的简单 
的规则结构，这是某种特殊排列的独特结果，但不是象核酸那 
样是字符的内在性质。这种特定的指令 p 排列缺乏非常重要的 
突变 诱发性 & 当错误出现时，它们不能复制错误拷贝^而且，多 
肽链强烈倾向于采取特定的空间折叠， 谊 对任何简单的复制过 
程都是一种巨大的障碍。 

2. 另一方面，李-析荦是蛋白质具有识别特定结构能力的 
基础。_的催化性质是送4特征的另一个结果，假如识别基团 
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也具备协调的催化功能。作为一个钶子，胰凝乳蛋白酶的活性 
中心如图 2-10 所示^只是在最近，.才由 x 射线结构分析精确揭 
示了这些功能团的空间排列 * 对于功能与复杂结构的相关性， 
它提供了一个非常好的例子，在其结构中，相距颇远的顺序排 
列的基团联系在一起，成为精确固定的空间 排列。 极其多种多 
样的特定识别部位，也由大量的各种抗体清楚地揭示出来了， 
抗体的成键能力涉及到所有抗原基因，即使半抗原基因在进化 
期间不与抗体接触。而且，实验室实验已表明，多肽的随机合 
成涉及到大*的各种常常是高 t 度专一的催化功能（相似于随机 
多肤中的睐凝乳蛋白酹的_)。这些产物并不: &面复 制地形 
成。即使某些功能确实重复出现，它们也是由相当不同的、无 



a . 0 銕凝軋臺 白磷的多肽镶 的桷象示意團本图取自布洛、伯克利交和 
喰轉利的结果， …) 
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mz - wh . a 典凝軋霣; 白鼸话 性中心的几押掬 it 显示 了萤白 渍的 

识别畢一神空 间折輦 的袢特结舉，而不是字符的任何-内在"性质_ tffi 
来踔同上〕 

不相关的结构所执行的。 

3. 大分子物种 昀亨了 毕贤部，被限制在范围相对小的短序 
列中或伸展不大时空间 （ 三级）结构中。例如，募些酶(例如木瓜 
蛋白酶）降解特定矣£基酸序列的肽，而 芦二些 _則合成特定的序 
列。李普曼及其小组最近已表一种环状的十肽即短杆菌肽 
s 完全不需核敢编码耽可以#助鼸进#全合成。这种分子量为 
380 C 00 的酶，显然是一个复合華嫌^它由几个亚单元组成。无 
论如何，在把 ATP 激$_氣基酸联系成为如下尚精确的确定序 

列时，它的作用的的确^确就象“蛋白质模板' 

D^P n ,-L^P^-I^Val-JL- O rn -L-L^ f 

其中保留着蛋白质的琉醚键，直到两个这种整的五肽环化为 
短杆菌肽 S 分子，因此我们必须记住，形成蛋白质时，特定的、 
非常精确的指令可由蛋白质单独给出，毋謂助于核敢齊，' 
不过，这种指令限制在相对短的序列中 （例 SB 五肽）。但是，知 



_氟風鴯 
0000 


，306 - 




用这祌性质可以设想一神酶的网络，它产生小肢，并经过一定 
的步骤使它们连接在一起，直至出现完整的蛋白质分子，同时 
出现的还可能有催化它们自己的再产生的功能。 

4,这神网络能够表现为高度控制的机构。由于酶功能来自 
于特殊基团的精确空间排列，因而与诱导物绪合，或与其他蛋 
白质结构相互作用而引起构象变化，这稗构象变化能眵大大地 
改变酶的性质/这种关于酶功能的控制模型，最先是由雅 
各比和英诺提出来的。 S 列克斯、莫诺和怀*，以及科什兰 I 
尼迈塞和菲尔麦已导出了特定机制，并且已由对各神酶的动力 
学研究得到检验 C 例如，柯尔什纳运用弛豫技术对甘油醛磷敌 
脱氢酶进行的研究），结果表明，这些酶系统苽能具有电子控制 
装置中为我们尚全部所认识到的性质0因此，自复制网络无论 
何时发生进化，它都可以包括高度复杂的控制功能 * 


5-2 自组织的酹«环（理论) 

5-2*1 傕化网络 

住了第一段中勾画的性质，我们就可以构造一鉀 A 催化网 
t 络吖参见图 2 - U )。 龛些蛋白质有能力催化有限数目氨基液 
聚合成特定序列的多肽链 C 钶如，一僉的 五肽％ 另外，这种“酶* 
识别这些低聚肱的一定末端序列，并使之进一歩连接起来,所以 
最终可以出现确定的任一长度 的链。 参与抆些催化功能的确通 
常是多功能的。它们可以识别*于 C 各种长度的)不同肽链的特 
定序列，但是它们仍然是有选择性的，这取决于底物的特殊三 
敢铕构，以及识别部位的可得性，识别部位必须不被空间折叠 
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的肽链所掩蔽。 

…现在让我们假定，这个网络中的每一神催化剂都是在另一 
种催化剂的帮助下制造出来的 & 一定催化控制功能的激活，是 
由某神链的结合或裂解引起的。相似的过程今天已为大家熟知， 
例如，通过靠近链一端的肽键的裂解，从胰蛋白酶原（或胰凝 
乳蛋白酶原)激活为胰蛋白酶(或_应胰凝乳蛋 白酶： ^以这种方 
式，可以形成如酚 2- 11所示的有众多分支的循环网络。.由于每 
一种酶都需要一神边上的酶以进行自复制，故为了造成这种自 



m 2-11 蛋6质的催化网络其¥包括一个封闲長？在，…， E … 

" " .■■■■■■ ■ ■■ ■- "■ 

- , - !; t 

复制网络,，军少有 - r 部分酶必须巷多钩能的(_见分支） 。，鉀 如， 

如果能箩识别至多为 5 秤氨基酸的序烈，.那么疗生一条 sp 个肽 

_鸪铸專少铸睪5种86以拇聚合度堉至 so , ，即* 

5BiX0E^E 4 4OE s ^0* 

. - 

网络的范围越大，发现其中窠个封饰坏的机会就 鏟髙。 _只有这 
种环的闭合才使得系统是自催化的，弁从而保护自我复制。如 
果环足眵次，所有的辅助功能诸如 产生各 种备样的低聚肽和前 
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体链的辅助功能，就容易定位在分支上。 


5*2.2 自复制环及其变体 

现在，我们将集中注意 那呰杻 现在封闭环上的鷗，并标记 
以^ ，…， E„ 就象有机化学家寻 找在某 种复杂芳香结构中的 
“生色团％让我们用图242所示的循环图来代表这种环反应 
速率的微分方程，二般是非线性的。不 域为; T 简单每風，我们 
考虑相应于前面处理的缓冲的底物浓度的一种轉性坻似 。释然 
这不象单体宇符情况中那么现实，在此网络中/循却途径上的 
底物丰要涉及到聚合前体，但是这釋的条件在原则上是％以达 

到的。而且，基本的结论仍适用于_线性情况， 

二 -■ ■ 1 



明 2-12 裹示催化循菸的 B 

i 厂 - 、 

速率方程组是第4聿中给出的方程组 (S )或 （18) 的;^应的 
推广。对每一个有 m 个成员的循环，在邊啬迭择约東命^我们 

^ 5 .. .. . .、 r: L : . ， 

^ iX x 


: F j jc 』 一 尺夂) 


■ F , 




(5-1) 


其速率系数矩阵 


， 



4 

r " _ 1 

1 

0 

0 0 

Fi ' 

i 

) 
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F 2 

- R , 

0 0 

0 ! 
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0 0 

1 

0 

C5-2) 


0 

0 

0 0 

0 



0 

0 

0 F m 

— K */ 


特征方程产生关于本征值的 m 个根 




n cH fc + M=nF* 

Jt—7 Jt«l 


C5:3) 


因卞所有的馬和巧都为正，.我们获得 I 的 m 次多顼式，爹项 

式去所有包含的&项具有正的案数/不过，常數项 （〜 

， ■ ■ ■ ■ 

。为: 

rx ^- n 汽 . \ cs - 4 ) 

它对于 负。在这种 i# 况下，多项式中含有一个相 
反符号，即除了最后一项以外的所有项都是正的。按照笛卡儿 
规则，可以找到一个正的和 0«-i) 个负的 （可 能为复数）本征 
值。 

类似于 U -13) 式，特别假定 R t = R 2 〜 R „ = R ， 我们得到正 
的本 征值： 

X ™ 4* XI — R^= F — R (5—5) 

... ... 、-. ...' . . .. 

在不存牵分解吋 c 即所有的 * 琿都等于零解就简单蜂归结为 

方根，它包括了几何平均 f 的绝对值乘以肌次单位根的值，单 
位根依据 下式： 

e iAz ^ n = cos(k27€/m^) -t- isiTi(fc2jr/m') 

fc =0, 1，…， — 1) (5-6") 

在^平衡”后[即在伴随负的本征值的个标准模衰退 
以后 a 循环的不同成员的群体密度趋近于恒定比例。这些“平衡 
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2^ 


Pj+lf ■■ 干 a 


… F j 

-八 ~~ — 

pm - 1 


C 5-8) 


1 十 2 n CFf + */FO 

*=i A —1 


C 5 - 8 ) 式中的下标是循环取值，即对于 f + k > m ( k -^ m ~ i + l，m 
— i +2, …， w - 1)，； + ^:=^ + ^：¥«^所获结果的物理学解释是： 
每一个循环，具有一个代表 了整体 A 集合”的自催化生长的 
筒正模以及 （ m -1) 个模，它们代表跑豫现象即在循环之中的 
“平街' 所以，一个封闭的催化环等价于一个具 有自我 指令或 
互补指令的系统。 

在我们对在选择约束 T 竟争性循环之间的选择行为作进一 
步分析之前，我们可以考虑不同的反应网络，以对选赛的前提 
有更多的了解 a 

对于反应网络的选择自复制，有两个条件看起来是必要甫 
提 t 

1. 系统必须包含反应的“封闭环％ 

— ■■、 

①对■■年 JC, 该表达式将复杂得多， 珥容褢 用递归 公式导 出_ 

如 T ■恒等式 人手： 1 


扞加上 “平衡 条件' 


Fv^L - Rt=F iS 



2 -在反应状态之间的耦合必须是催化性的 。： 

为了阐明第一个条件，我们可以考虑一条一般的开放（准 

线性）反 应链： J 

+反应物 
—^ 

V 

一 > — ► x-^Atn - > (5-9) 

+产物 

又为 了简单起见，我们假定，除了物种 為的链 以外，所有继续 
参加反应的反应物都处于高浓度（并: 乏* 褰冲的），因此对 
它们 不必加 以明确考虑。在恒反应流 V 处，将充满不同的状态 
直到定常水平，/整个 奉统; 终将“溢出' 如果条件适宜，系統将 
“产生”不同的状态，^但是不能？ S 产生”它自己，即一定状态的 
产生速率与 它们 的群体无关。哪怕该系统有一些人 或全部 是 
催化活 性的， 这即意味着它 们是无溥耗地 参加反应的，此种系 
统仍然不具备重要的自催化生长性质。 

现在让谁们考虑类似于图 2-12 片的循环系统，不过，其中 
的不是催化剂，而是简单的反应产物和反应作用物，系统可 
以有流的交换，除了尽以外的所有作用物（八、也 

I 

是缓冲的。这种循殍将再产生它自己< 可是，只要任何一种在 
都不是催化剂，系统就将趋向一个定常状态，此时每一尽在 f 
生出来后又将被消耗。这样一些循环并不会互相竞争，，而将采 
取某种平稳分布。在生物系统中的确存在这样的循环，并且这 
些不同的反应步骤通常也是由酶催化的。不叇， 卒每亨 不能通 
过此种 特殊循环来釔制出自身》它们咋保持，是通过其他一些 
作为这一整个生命实体的自维持循环一部分的&回路”来实现 

數学处理可以进一步说明这种行为。在不存在其他分解反 
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应的情况下，非值化的从艮到艮 + 1 的转变过程，对千艮的消失 
和的出现，速率表达式完全相同 a 所以，在速率系 数矩阵 
(5_2)中，所有一尺部可用代替 & 

槔样一来，特征方程仅权产生出 （ m _ 个负的本征值1 
[例如，对 A = FU / T - 1)； 

或者对 m = 4: 入 1 = 0， Ks = — 2 F f 入 3 . 4 == - F (1 土 0 
注意，对于非循环反应，矩阵 [参免 <5-2)式:]右上角的项将消 
央。对于 i 迷例子，特征方程将变成+ = 从而产生 

出人1，, 3，4 ^ 一尸。 

有选择的自复制的基本条件是，循环的反应作用物 入, ■不被 
该反应消耗，即它们是催化剂。当循环中并非所有步驟都是催 
化的情况下，该循环仍将保持其竞争妁、自、我复制的性质。换 
言之，不必要求反应物在每一阶段都是芜消耗地催化下一步骤 & 

实际上，華个 f 呼坪寧争呼，饵督旱笮笨筚可弯岑貞谭华 

循环的催化剂。从上述处理中[参见矩阵（5_ 2 )]，容易^出这一 

« * * ■ ■ ■ 

点。 ▲非 催化循环中，我们可能必瘐把所有的-氏代换以 
因为在一个反应中，物种消失时则出现其产物。不过，如果循 
坏中拾好是第一个物种代表了从形成的 傕化剂 E w 仏在&形 
成时又不被消耗，那么，矩阵 （5-2) 的左上方的项变为零 • 
在此我们得到 


■ ^ n tF fc + A ,> = n F * ( 5 - 10 ) 

& ■飞 ft=«T 

它的确有一个正的实本征值 。 例如， 对于 m = 2 且 Fi 一 Fs 二 F 

XiF + ^ = F J 1 

入 5-1) (5-11) 

△ 
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—— 尽 5+1) 

£ 

5-2.3 不同循环之间的竞争 ：选择 

给定一定数量不相同的独立 C 未耦合的)催化循环，其中每 
—个循环都处于“内平衡' 则该系统由属于正本征值的简正模 
% + 来标征。由于此平衡系统中所有其他的模都已衰退，所以我 

们可用 = 代换3^。处于恒力的每一循环的选择方程可 

ft 

取得以下共同 形式： 

y t * ^ Q iW,-W)y^ (5-12) 

式中的选择价值由此循环的正本征值给出 a C 例如对 Ru- 
■■ - : 

W^Ft-R, < 5 - 13 ) 

式中 A 按照 C5-5) 式。仅当$> 氏或者 （:对于不同的 Ru 时） 
(符号八标征几何平均），才能够出现选择^ 

与 （4-23) 式类似，我们还能够计算被选择的物种浓度，我 
们知道，只要起始反应能够用线性方程系统来描述，则独立循 
环的行为使相似于各个自我指令物种或互补集合。 

不过，这®循环不必是互相独立的。由于分叉（例如:某些 
酵的聚合功能行为），因而它们连接在一起，例如图 2-13 所示的 
例子。如果对所有物种写出速率方程，此时不考虑它们属于释 
一个循环,但是明确依据循环中它们成员之间关系加以整理，那 
么，我们容易从速率系数矩阵导出它们的性质，如图所示 • 
这些系统的典型性质是，若耦合起源于被选择的循环中，则 
被选择的物种 C 最大的带有所有耦合的分支相循环，一个循 
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明 2-13* 由反请函路所玫供合谢环的示意 该系统中包含了 三个播 环， 即箱环 

1和2再加上包括这两个循环的 〃大# 却。由于反馈，这些循环并不力了 
选择而互相竞争，而是互相稳定化。总系统的速率系数矩阵反映了反应 
行洵 s 其中的列代表了物种，行代表了反应 a 加有 3 BK 的两个点®代表 
了环的耦合点（即通过由 E 2/2 和 E 1/2 値化的反应）。如果这些元索都 
为零則矩阵可以分解，分解后得到的两个矩阵代表了两个独立的（党争 
的） 爾环 a 框架区域代表了 H 个封 ® 环。这些框架之外的对角线代表了 
简单的分支。 

环的分支，若它完 全不具 备有利于循环复制的功能，则将是非 
常不利的东西，因为它代表了无用的稳定因素，它限制利用复 
制功能，从而可能降低选择价值 VK ic 我们将把这些分支称作 
“寄生分支％ 


53蛋白质能复制出自己蚂？ 

胃引前面段落的结果，便会对 这个问 题作出否定的0答。 
® 初看起来，对于开始自组织，蛋白质似乎比核酸要合适得 
多，因为蛋白质有两种性质： 

1,借助于它们的三级结构在识别一些底物时所获得的明 









显较高的精确度，以及 

2. 比起长度有 限的单链信息容貴，它在多步循环 C 及其分 
支 ） 中含有更髙的倍息量 6 

不利之处在于，单独一个蛋白质不可能从单字符复制出一 
条长链，以及尤其在于专一性识别不是“任何”链的内在性质， 
而仅仅是"某些”链的独特性质，或者不同物种的特定功能性质 
的某种罕见的巧合。 

结果造成，通过特舍循环而催化它们自己复制的蛋白质， 
不会自动地复制它们的由错误复制形成的突变体，即使错误拷 
贝具有试势亦 如此。 由于既有有利之处也有不利之处，故我们 
必须对上述问题详加分析。 

业已表明，独立的催化循环是“自我指令的' 这类似于诸 
如核酸那样自我指令或互补指令的单物种（与蛋白质相反，这是 
孩酸的内在性质）。除了前面提到的诸如短杆菌肽 SC 遗传上对它 
编码的）那样一些抗生素的生物合成系统以外，我们目前尚不淸 
楚自然界是否存在此种自我维持的蛋白质网络，但是我们至少 
能够把它们想象为人工制备物。 

由官们自己形成这种循环的概率有多大？如果我们只注意 
催化不同氨基酸中形成肽键的功能，那么我们可以说，在一个 
随机的序列群体中有一呰序列总将 a 示出这种催化活性。因此， 
类蛋白物质虽不具备专一性序列，但其整个生成过程是自催化 
的。这将是生命体进化的基本前提，重要的还要注意到，毋需 
核酸指令它就能出现 & 

不过，对于进化行为，只有非专一化自催化生长还是不充 
分的。只能通过利用选择优势，系统才能改进自己，而这需要序 
列具备专一性 D 第一章中已表明，找到明确指定的几个序列 
巧合一致的概率必定是非常小的，以致没有任何意义，另一方 
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面，只有最隹适应的酶(正如我们今天发现的），才能由独特的 
序列来代衷。在远未最优化的情况下，就可以出现这种系统了， 
由此又说明也许只要求序列中不多的一些关键位置就够用了 e 
有相当大的一类不同的序列，它们只有为数不多的位置是_ 
的，与现在的酶相比，在很大程度上，上述这些序列可能会出 
现某种专一性功能。 


让我们假定， 存在充 分太 M 的功能.蛋白质，它们对从前体到其他蛋白 

质的形成进行偁化。其中每一种这样的蛋白质都用点阵中的一个点来代 

一 

表，并在催化耦合的点之间划出连线。假定每 ■ -个都是另一个给定点的催 
化活性0标，则每个点具有相等的先验 概率坎 一个包括 fc 个点阵点的 

连续环总概率为户*存在着种可能的 尺元封闭坏。 表达式 
代表了由于元素的选择和序列不同（即在 fc 类中《个元素的不 


重复的变体）而具有的全部配容数。由于排列是循环的（对任何诸如 
DABC 和 ABCD 等的 fc 位 S,- 个循环的开端和终端是任 取的〉 ，所以这 
痊 变体是 R 重简并的。出现任何 JR 元循环的概率 Jfe ' 


p. 




<5-t4) 


对大的和我们可以皮用斯特林公 4 

n\ %Kn 

并获得汽的极大值（依据 ap ./ ak ^ o )： 


p= 


■ fcm 


exp 


2ft —3fc w 


(5-15) 

(5-16) 


从式中可知，对任何有 fc™ 接近于 n ; 而对声 <1 /心有?^趋近 


于1。 、 

于是得出结论，对大的群体 n (对此我们可发现 p>l/n ), 将形成大 
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的环，环上 有许多 交连，它们几乎涉及到所有催化活性蛋白质。 

上述程序假定了催化耦合有一致的先验槪率，这个假定也许是成问翘 
的*因为它过度简化了实际上是相当复杂的情5^若要更精确地描述实际 
W 况，則露要比目前巳知的更为详尽的倌息。也许在一定的序列和一定的 
复制功能之间正好有特殊的关联，伹是它们仍不会象核酸那样是结构所固 
有的性质 & 在核酸中一定的序列总是要诱发它自身的《制。蛋0质缺乏 
这种序列和复制功能的先验关联，所以关于复制环的结论只是在定性上 
有效。当然，每一耦合都由 特定的 逨率参数来标征，这躭如选择价值 
所表达的那样。出现特定耦合的概率将随 值增加 而减小》因此，我 
们实阮上应该运用概率分布函数 P ( W ) ，并说明在讲和 W ^- dW 之间发 
现某个具有选择价值的耦合槪率 Ptw ) dVh 如果由不同选择价值标 
征的不间环为选择而进行着竞争，那么这种说明将是必要的4每一个窩 
W 值的环都将与许多具有较低选择价值的环(:伸展了的）相联接，而不可 
能通过选择丽“逃说1这种联接。 

简单复制环的一个主要缺点在于，它们不可能进免选择低 
效的寄生耦合。 

对于进化，催化循环还有另一个甚至更为严重的不利之 
处一:假定了存在某个与竞争者对抗而被选择的独立循环： 

这个循环 CS 2-14), 可能由通过该循环中包含的酶的不精 
确复制所产生的突变体而进化。设 W 是一个这种突变体。难以 
说 W 正好是比 E 产更 好的 〃催 化剂，因为它将再产生& A ， 
并从面再一次 导致仏 而不是为了改进，该循环必须经历一 
条特定的突变体链 p … W — Ef ， w 它必须形成一个新的 

特定循环。出现一条，寧事件链的概率，比之出现“任何” 元 
循环的概率，的确要多（在下图中，按照 U -14) 式为 P * 比 
POc 

尽管在一般条件下 C 反应物未缓冲的条件下）催化网络将是 
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m 2 ^ 14 , 在催 化鍾 环中突 S 体的复 M 


非线性的， 但 是我们至此为止已用线性速率方程描述了这种系 
统。而且，速率方程 C 5-1) 所描述的行为上，也许已加上了特定 
的非线性控制效应。于是，引起的问题是，所考虑的非线性效 
应是否会彻底改变那些基本结论。我们肯定将? ffi 察到解的性质 
的彻底改变（作为例子，可参见下面的段落）。然而， 由于缺乏 
内在的自我指令或互补指令，所以系统不可能进化这个基本结 
论，对于非线性催化网络更是适用。养线性催化 网學中 昀可复 
制性又是独特的大分子序列的巧合的结果。此种系铣，忐手负 
担了过多的“低选择价值信患”，而不能方便地利用“选择 优势％ 
选择行为的“线性”近似在这个方面是相当有代表性的 * 



- ■ ^ 


e * i 核酸和蛋白质需要协向作用 


@们把核酸和蛋白质作为信息处理分子的原型进行研究，结 
@果得&如下一些结论： 

核酸对自组织提供了一种重要前提，即互补指令，它是 
作为 4 固有的”选择自复制，以及运用偶数 c 例如二元或四元）字 
符系统的密码信息的基础。识别能力不可能达到这样高：允许 
在单链中积累起大量的且是可复制的信息量。这将要求此链中 
的单互补字符有相对较髙的相互作用自由能，而反过来这会使 
得密码过于*粘性”，难以用合理的速率进行阅读。幸亏字符相 
互作用的协同性，密码子一反密码子识别才可以是相当有选择 
性的，并仍能在几微秒内加以完成 a 由于单链中的互补相互作 
用，所以能够形成特殊 p 各个单链结构 c 作为酶识别的目标即 
使始终存在某些催化 - 力，也是太弱了，难以引起竞争信息载 
体 之间的耦合，从而不可能导致信息量的显著增加^ 

2 , 蛋白质，与核酸不一样，它正好具有这神性质，即具有 
巨大的功能的和识别的多样性和专一性 C 例如可参见抗体的识 
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别能力通过催化耦合，它可以把许多信息载体连接在一起，从 
而构造出非常之大的信息容量。不过，识别不是其中序列元素 
C 例如，氨基酸残基的固有性质，而是活性部位的空间绪构中 
残基相互作用的某种特定巧合。这种结构可以可逆地改变、修 
改识别（以及催化）能力， 1 并由 此提供了控制性质 C 例如逋过“变 
f 构”激活）。蛋白质亦可 a 承出一般的催化行为 ） 以及通过循环 
耦合而选择 & 可是，这并不是所有蛋白质分子的某种 # 固有的 v 
性质，而是某种特定物种的独特性质。所以，蛋白质不容易利 
用在“表现型的"突变体中出现的选择忧势，并因此缺乏进化所 
要求的、而核酸能够提供的基本前提尸乂: 〃:、 \ 

3 - A 线性”反应系统不 可能把为自组织系统集结所必要的 
所有性质都结合起来。如畢信息载体是竞争性自复制的，那么 
选定的信息容量就被限于一个物种的信息容量。它们需要催化 
耦合，以扩大它们酌信息容置。另一方面 i 如果复 制仅是 
性的）循环催化 耦合带 来的，那么它坷以包含太量侑息量， 

该系统不可能避开#寄生 & 分支而选择。只有非线性系统(进一步 
的论据参见后面），才能提供开始自组织所需的金部 性质， 并允 
许系 统继续 向高水平进化，直至能够逃脱它起源时韵特定前撅。 
(这种髙级水平不可能由任何有限概率的随机装 ® 来达到。） 

. < 互补 指令与 催化耱合的错合将导致非 线性选 择行为。我 
们必须找到耩合核酸和蛋白质功能的最简单途径 v 以便重现茱 
类能够导致活细胞结构和功能的进化符为。:我们不应该妄求解 
释进化的历史途径 。 我们应尽力 做到阐 明最起码的.前提，从而 
对进化过程的物理学原理有一些认识 j 与其特定络构无关 • 这种 
系统必须利用核酸形成密码的性质，以及蛋白廣的催化能为。所 
以，这就需要集结成翻译机构1因此，我们必须处理两个并非 
亙相独立的间题。 ■ , . 
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a > 某种 密码及其相应的獺译机构何 以能够产生？现在，这 
种机构中包含了采取 tRNA 分子形式的连接物，以及由氨基酰 
合成酶所代表的识别酶 a 

由核酸和蛋白质系统所代表的这种系统，如何能 将它自 
己组织成稳定自复制的、继续进化的单元？ 

让我们从问题 b ) 入手，因为这个问邇的回答包括在问醒 a ) 
的答案中。 


6*2 自复制的超循环 

6.2.1 模型 

¥们考虑图 2-15 中描绘的简单模型。它由一些链长有限的核 
W 苷敢序列或最好说是（±)集合）构成。与由一条或两条 
有催化活性的多肽链（图 中以艮 表示)相比较，这些序列不必提 
供更多的信息。环绕^的环，是核苷酸集合的互补指令能力的示 
意图，核昔廉的每一个集合都是互复制的“正”和“负”链构成的 * 
前面一个的多肽链提供的特定催化的放大有利于这种相互 
复制。这个多，肤是由核苷酸链编码的。翻译系统的存在 
充分保证了从^离氏的精确翻译 & 贮存在每 一 L 中的信息，只有 
一部分必须用于为增强放大功能而编码，以有利于下一个信息 
载体的生成1其余部分保留用来编码诸如翻译聚合、控制功能 
等等^被的薄功能。而且每一具备対下一个信息载体的生成有 
恃定的放大功能的都可以（但不是必须)是一个特定的聚合 
酶（例如，03聚合酶，参见第7聿 X 它也许正好是作用在某 
种普通的聚合酶上的某 个特殊 诱导子 C 或抑 制子乂 重要的是， 
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m 自我擂争的 《化 鋇循环 A 

h 代 表信& 载体，即互补的 rwa 单链。毎一个小循环都表明包舎两条 
五补链的厂集合的自指令性质 。 I c 由 l 编妈）代表催化功能：每十 I 
分支可 包括儿神功能 （例如聚合、翻译、控制 h 其中能必须提供 
与信 息载体 f m 的耦合（例如，由 ㊂ 定识 别而促 ( 进&生成）/表佘所 
有耦合的连线必须是到闭的 ，即 必定评在促进 h 生成的此种葙循坏 
由非线性微分方程系统描述卜： 

? ■ ■' r •:.... 

整个超循环”是封闭的，即有一个对 h 反馈的艮 。从; 而，此种系 
统代表了一种“循环等级组织”，其中许多循环的 C 互补)核昔酸 
集合由酶的“超楯环^联接在一起。这个二级封闭环是重要的;，因 
为若非如此，则不同的 h 不会协同而将竞争，从而互相对抗辿 
进行选择。 

这种系统具备下述性质，这®性虡在后面还要详加讨论^ 

^ 1. 每二个循环，就象第 4 和第 、& 章中的 系统， 部 再备自 

催化生长性质。 

■ 2* 独盘的循环为选择而竞争 # 

3. 作为非线性的结果，选择将是非常 明确的 * 如果包含有 
奇点，则很可能象“全有或全无”行为。 

4. 由于具备这些选择性质，此系统将能够， 



勾 利用非常小的选择优势（在随机意义的范围内它必定出 
现），以及 

fe ) 菲常迅速地进化 。一 ^被逸择的系统将不允许独立竞争 
者集结，所以密码和手性将是普适昀。 

5. 循环耦合将提供适合于系统要奉的信息容量。然而，单 

个密码单元的复制长度（参见表 2 - 8; 的匕乂>跨充分小以保证复 
制性。 ' 

6. 此系统能够进化，即_够由利用选择优势而改进，基因 
型的”突变，即在 h 中的变化 i 刻能够被利用^ 为了传遍整 
个循环，因而不必等待有关的突变系列，而这 在 4 * 线性的 y 催化 
循环中是必要的 C 参见第5章）。选择优势，通过抑制、解抑制 
或启动，可 W 变得有效。 

7. 如巢寄生分支的选择价值小于循环成员的选择价值，那 
么系统将对坑寄生分支而选择^如果具有较高选择价值的寄生 
分支从一开始就存在，那么它们将不允许该循环集结。但如果 
它们茬此循环集结以后才出现，作为非线性选择行为的结果，它 
们便没 有生技 的机会。，个循环通过收缩可 ，从多 个成员减少成 
—个成员，如果这提供了某种选择优势的话^对于耦合系统的 
同时存在，所需要的条件是相当有限的 

8. 只有一种类型的分支可以与循环共存，此种分支的选择 
价值 in 奸与循环的选择价值相匹配。如果只有在循环内的分支 
和编码区域 h 利用位于尽 -1 上的同一个启动子，那么才可襌正好 
相匹配。 这将 自动地导致密码系统的基因和操纵子结构。在这 
些分支之中，系统能逐渐形成 -7 紙的应用功維(例如，聚合酶、 
翻译系被、控制因子、代谢酶）。 

9. 这种系统在集结之后，立刻溜入某个分隔间。只有分隔 
间化的系统才能排他地利用功能分支 C 由突变带来的)，并使之 



成为自己的优势 C 并且从而允许分支进化）。同样的机制保护了 
系统免受不利分支突变带来的污染。 

10. 关闭在某个分隔间中的系统，可以由把其密码单元联 
接到一条稳定链上而“个体 化*% 即借助于某个 （进 化的）连接酶 
而* 4 个体化”，并将整条链作为单独一个单元而复制出来。在这 
种链中（如杲包含连接酶，那么它将 是—环 的），从一定单元八 
形成的基因应该定位在相邻位置中，¥过，在中出现的耦合 
因子的讯息，可能被置于相当远的位置。 

上述的后两点，肯定不是此循环的固有性质 a 它们表明，此 
循环并非进一步进化的“末日”。任何将使寅揉于辑绅胞 
那样的髙级水平的优 势，： 它都能加以利用。&者之， T 只有 

那些设法达到分隔间化和个体化的系统，最后才有生存的机会。 

■ ■ 

6.2,2 理论处理 

关于上述循环系统的理论，__已经与舒斯特共同完成了。 
借助于计算机程序，已进行了坪货。这个工作将在其他地 
方全部发表。在此，只概括几个初步结果。 

- ■ ■ S 
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让我们首卑考虑一种简单的>:有昂哏的非线性速率方程，它对所期琴 
的解的类型璋供了有裒发性的 m 解.若蛋 白质& 亨夺寧玛单元处于 ★■ 
平衡，我们则不必直接考察它彳门的生成速率，_并可匕得到与其浓度比值 
为外即指令性密码单元 4( 这里简单地当作自我指令）.坤表观浓，而 
且，如果两种浓茇 ( Eu 和 I ,) 都不出现-大暈过剩，那么则可以 _ 定在 
和 t 之间的复合体的浓度与两种浓度的产敉（相应于米凯利斯 ~n 
'顿甙制的二次项范围)成 比例： 在没有选择约束財，密码.单元的生成速率 
方锃可以 写成： 

yt = (F f ^Ft f y t ^—ROyt (el) 

*梅5， 



m 2 - t6 4 元琿的生长 

(4 个信息载体 r . 编码 4 个耦合晦 so 

假定在 t=o, uio 倍过董于 j ,、 m “所有4个成员的生成速率 
由简单的二次项来表示 p 分解则略而不计。图中，时间轴 E 压缩 
了，在此速率常数在* =『.3处出现奇点，如果包括 
几个竞争循琢， 則导致非常确定的选择， （计算 是由舒斯特进行的） 


(所有的高能单体字符再一次假定得到绥冲 u “逆淹”项也格而不计_) 

这个方程的解类似于 021) 式，在有限 t 处具有一个奇点(假若厂+ 
札)。圈 2-16 示意了一个例子。有垤的是注愈到，对 3 元或更多元 
循环，可以出现振荡。有选择约柬时，这神振荡甚至更为显著(参见图 2 - 
17). 2 汚循环不出现任何振荡； 3 元循坏則串5振荡，伹是仍有 霁减的 
振荡； 4子 4 元及其 4 元以上的循环振荡，喪减消失了。如果我们从与 
时间无关的平均出发（相应于内部平 衡）， 那么振菡由小扰动造成。从乎 
稳解（内部“平衡”可获得与时间无关的平均值： 



户 中 y *> 

— 二 ？V —— 


C6-2i 


式中求和遍取循坯的个成员，按 (60 式〜旦 — R “ 符号 



m 2-17 这些解描述了在焊总;^织约 柬下的 Jt 元超循环选择 （ fc =2,3,4,5,6， l 2\ 
此反 应系统还由对所有成 员都一致的简 单二次圭 成项（参 见图 2-16), 以 

及为保留条件常 fi 的一次 ** 消失_项所描迷。这些解只表示了其中 

■* - - -■■ 

—个成员。对平衡"值*但置对 fc—3, 由衰减振荡代表趋近选 
择平衡：而对 T k>3, 则出现平稳振鍤。要表明这种情況，_可以从恒吏 
分布入孑 ，并成 t = Q 时引入某个微扰。 从而造成振速，（由舒斯特计箅） 


.洛27 ■ 




< > 表示振荡浓度的时间平均。 

随着密码单元数 fc 的增加，振荡行洵以具有持征性形状的尖峰波形 
出现，这种尖峰贯穿整个周期^这箜波峰的形状依赖于 fc , 还依赖于各 
个密码单元的生成和分觯的速率（参见图 2-17 和图 2-20). 竞争着的循环 
的选择行为，不仅依赖于该循环的平均速率参数，而且依赖于各个单步 
骤及其不同步骤分布的相对速率，还依赖于循环屮密码阜元的数目 fc (图 
2-21 至囹2-23)。对此种竞争的结果进行猜测将是困难的，也几乎象猜测 
赛马赌注一样扣人心‘弦 6 在本文范围内，不讨论此类反应机制 的缔节 C 读 
者可参阅其他书籍）。对親合的循环行为亦是如此，其性质在许多方面类 
似于社会行为， . 


m 2-18' 在攧•讷 S ■坏 c %“6) 中癫_的迁移这个超循坯是从在 t =0: 
i . ae ， : L 25 处的一个恒定的、平稳的分布建立起来的* 



明 2- 19作为比较：钱性催化饋 5 F 中的镶_衰减参也第&章的讨论_在选择约 

束下，这呰战度总是衰落到有定构定 ★水平 ， 



明具有不对咏速車 分布的 平衡的 4元 超循环中的平稳擁* 苐4个成员的 

生成速串比其他成员的.生成速幸小10倍， 
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囑 a -21 两个 4 元趙*环的* 争其中一个处于不利地位，这反映在生成速牟傅 

数上有 10夷 的不同，即： 

Fn^Fn^Fu^l.O ； F a ^ = F 23 -=F 3i ^Fi/=O f fl 



明 〗 2-22 3耷 循环与4元循环的竞争 两个循坏的各个 速率参 数相同，但起 始浓度 
不同.结罴是3元循环“获性\ 3元循环： 元 循环： 

血 k 

6.60^ 柱意，4元循环中的每一物种比较3元循坏中的每一物种 t 起妯 
时浓度约低1&涔_ 


* S29 * 





m 2-23 3 元*环与 4 元*环的 s 争两个循环的各个速率参数相同， & 起始浓 

度不同 *3 元猶环： ^,-=5. 4； 4元循 坏： ¥欠**—6.5•注意，这里是 

L 元循环获胜，尽管4元循环的每一物种比较3元循环的毎一物种•其 
起始浓度仍旧是低一些* 


更完全的解必须考虑如下复杂 情莳： 

1. 系统艮尽管&与 h 耦合，但仍然具有它自己的特汪生长速率。 
这样，我们就需要两套浓度变董，即对于酶^的浓度变量1和对于密码 
系统 L 的扒. 

2. 密码載体的复制速率并不与产物成简单比例。米凯利斯 
^—门钡近似（假定其中底物对酶大大过剩〕，在此是不能满足的 g 由 A 
代表的铂 h 的复合物浓度必须运用廣董作用定律来讨先这可表示 
为如下形式： 


zt = \ZxZ^yT + 1 (1-cos^) 


其中 


slnflsss 



x/^ + ^+Kr 1 


<6-3) 


(6,4) 


上式中， Ah 分别指的是和 h (不论它们是自白的迅是复合 
的）的总浓度， A 指的是艮^和厂虫成复合体的稳定常么 
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3. I 的生成速率包括两项，一个是线性項，另一 个是与 6成比例 
的项。总有一些/，是可复制的生成，它不需要的，亨帮助 > 如果 
其中岜含二次项，则循环的集鲔将是一个很不可几的 过程/ 
t 棋合的速率方程系统可以表示 为：① 

少『 = Cf 7 八 一 + q C6^5) 

於 =^ryt—i>: r x f 

其中 A 的意义是根据 

C 在恒总组织的束下所获的）这个解显示丁和同上面讨沦的二次项范 
围有相当类似的性质，它对以下情况有效： 

如果其中的一项浓度趄过了 Krs 那么解变成准线性的， 振荡濟 失：但 
是*这一般发生在系统择历非线性区域时已经发生了确定选择的范围中 a 

关于竞争的循环选择行为的理论结论可以概括如卞^ 

在选择约束下，不同的超循环将为选择而竞争。只有一个 
系统能生存 I 这个系统由具有最大价值的函数来标征，此函数 
具有相当复杂的形式，它能够用速率参数、品质参数以及各成 
员的平均浓度来表达。只要系统正在通过非线性区域，单个成 
员的浓度就可能振荡。选择是非常明确的，从而解释了密码和 
手性的唯一性。循环为了能复制出它的功能特征，必须选择一 
定的密码和翮译机构（参见下面： b 无论何时出现这样的循环， 
因为在稳定的循环已经进化后，新的循环不可能与它共存，所以 
特定的选择行为将导致对这种特定密码的普遍利用。对于手性 
亦是如此，一旦聚合功能已碓巧偏向于某种立体专一构型，它 
们就将继续下去，使之进化得完善，这种完眷要求一致的立体专 
—拄。虽然两种构型都有 # 先验的”相同机会，但是由于涨落，其 

① 区 别自由的浓度[即分别是 （: yd ) 或（1一1)]，并因别汞缚物种0^)， 
这丼不会改变方程的一股形式，因为这些项与 y〆 或 及心 两者成比例。 
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中一个碰巧在集结过程出现，于是作为非线性放大的结果，它总 
是受到偏爱。对于具备“全有或全无”选择行为的非线性系统， 
只有一类能够获胜。这不一定适用于那些在非线性耦合中没涉 
及到的功能。例如，不是由具备编码功能的生物合成机构所制 
备的低聚肽也能利用 d 氨基酸 C 参见第 5 章提到的短杆菌肽 
非线性也是对抗寄生支进行选择的原因 f 在稳定的超循 
环已经集结后，寄生分支是不可能生长的，如果它们不是由该 
循环编码的某个单元的一邱分循环的振荡行为，特别是对于选 
择的明确性方面，将增加新的特征。各个成员的复制，以循环 
出现的波的形式出现 i 而且正如在图2-21中见到的，在若千个 
循环波周期之后得以完成选择。这种行为使得耦合的超循坏难 
以共存——如果不出现非常特殊类型的耦合。 

超循环的起源有轅于翻译机构的存在，它包括一个集结步 
驟，这^步嫌是以与5 * 3中的线性循环[参见 C 5 -: U ) 式至 (5 - 16) 
式 ] 相同的统计学类型为基础^不过，与循环的蛋白质网络不同， 
超循环寧華毕作，从而适应最佳功能 & 首先，它不象第 5 章中 
讨论的‘那样产生分支。其次，只要出现在循环内的选 
择优势代表了关于基因型突变体的复制优势，它就能够利用这 
些选择优势。这种进化还苛以包括把 ift 循环限制在最隹 R 寸。 
这个尺寸必须提供充分大的信息容量，其中包括诸如聚合、翻 
译和控制（稍后还有更复杂的代谢功能）等所有的辅助功能。在 
把不同的单元 h 联接进入某个信息容*相対大的集合中 r 它有 
—定的优势> 此种单个单元必须包括不多于两种的 功能： 

以便提供&系统的循环耦合 r 以及（偶尔地〕提供某种（翻 
译或聚合的）辅助功能。如果循环中存在的所有功能必须从一神 

w m • * 

连续的核睃序列出现，那么从一开始就需要非常高的识别精确 
度（即某种已高度适应的酶功能），否则整个信息量不可能以稳 

■ * 



定形式复制 > 它将漂移而去 ，直 到它的所有有用信息丧失殆尽。 

另一方面，循环一旦发展出充分精确的识别系统，出现把 
不同单元联接成为一条可复制链的连接酶，就将提供一定的选 
择优势。此时，相对于单链 RNA ， DNA 结构的进化也将提供优 
势。超循环借以成为真正“自复制”系统的“个体化”，它必然驭 
系着“空间碱离化”而出现。“个体化”和“空间隔离化”都不是超 
循环的固有性质，例如，如同上述的其他性质。不过，它们在 
集结后出现时，它们可能提供某种选择优势，从而是该超循环 
的不可避炙的进化结果。其优势在于利用突变体。如果某突变 
体——特别在辅助功潘方面——具备优势，它就将被整个“分 
散的”系统所利用，从而并不特别有利于该突变体的复制——如 
果它不是出现在分隔间之内。但如果它出现在分隔间内，就有 
利于 B 经个体化了的特定系统，使之也将对抗其前体而选擇。 
这对于不利的突变亦是如此，如杲这些突变体出现在分隔间中， 
它们只会影响（或甚至摧毁）它们自己的特定分隔间，从而消失， 
否则它们将污染整个系统 & 

适当的分隔间可以是如同奥巴林描述的凝聚层，或是象福 
克斯及其他人 所揭眾 的原始条件下赛:基酸随机凝聚所自发形成 
的微球体，这些微球体由类脂即主要带有疏水侧链的类蛋白所 
构成 & 类腊微球体的出现是一件很普通的事，许多作者都已指 
明了这一点。它们能够再产生的形成，并可在实验室实验中加 
以利用。 


6.3 关于密码起源 

■ 

IE 如 6_1 和6. 2 节所描述的，超循环存在的可能性显然取决 
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密码子 C 30 



C ? 


反密码子 C 5 Q 

G < - 

C <—— 
A <- 

V < - 


于密码和翻译机构的存在。关于与核裱相联系的内在指令性能 
与蛋白质3维结构的潜在功能之间的相关性的任何模型，都需 
要这种密码。 因私 与任何特殊的自我维持的催化®循环模式的 
存在问题相比某个独特密码的 C 它的存在是一个事实）起源问 
題，便具有更普適的性质。 

现在的遗传密码表 C 参见第1聿的表 2-2) ，对密码起源提供 
了某种线索吗？许多作者，特别是沃西的专著详细讨论了这个 
问题，可以提出如下的线索： 

1 . 今日所知道的所有事实都表明，此种密码是通用的。 

2 . 现在的三联体密码不象是从利用二联体或单联体的前 
体密码进化来的。正如克里克已清楚地指出的，密码子大小的 
变化将导致己收集起来的信息完全 丧失一 如果倩息中的密码子 
所占空间不守恒， I 则并不提供从旧的密码子序列到新的密码子 
序列的简单翻译，这并不排除在密码子中不同位置的一个个单 
字符在它们的信息置方面有不同的影响。 

3. 克里克的摆动假说，对密码子中第3位置 C3' 位）的明 a 
的密码简并性提供了解释。它涉及到反密码子V位和密码于V 
位的碱基互补性中的一些简并性 t 


bAGAt/c 

({( -<- 一 
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这导致了在密码的第 S 位上的 U 和 C 以及 A 和 G 的等价性。 

4. 在密码子三联体中的中间位置，对于决定氨基酸的本性 
C 疏水性、极性或电荷神类）似乎是主要的。对于以某种特定的 
核苷酸——氨基酸相互作用为基础的密码起源， B 公认这种规 
律性可能有意义《^ 

5. 密码似乎反映了某个最优化原理，这也得到了公认，赖 
欣伯还对此进行了形式处理。对于多数密码子，3个字符中只 
要有1个发生了变化，就会导致氨基酸的本性发生一个小的变 
化，由此亦反映出关于中间位置的规律性。4类氣基酸又被分 
为 * 疏水的、极性的、荷正电和荷负电的。还可以再加上功能 
关联，诸如氣基酸侧链的某种酸或喊功能，以及苯丙氨 酸一酪 
氨酸相似的结构相关性等等。对于密码的随机出现，任何最优 
化原理都将具有特殊的意义（参见后面)，并将影响集结过程中 
的不同选择。对于密码的部分重复的阅读 C 酶处于尚未适应的 


阶段也许会相当频繁地发生这种情况），它也将对 (依据各类気 
基酸的）碱基序列的信息量提供某种不变性。 

6 . 由 A 和 U 字符构成的8种密妈子，比起8种 GC 三联体 
C 参见第1章的表2-2)，提供了丰富得多的功能。李普曼最先强 
调了这一事实以及它与某种简单的密码起源的可能关系。支持 
这种观点的根据是： 

在原始条件下， A 的丰度可能比之 U，C 和 G 的丰度要髙 
得多，这导致了 AU 配对的丰度比 GC 配对要高。 

b ) GCffi 对比之 AU 配对具有较高的稳定性，这躭使得一旦 
它具有选择优势时，允许 GC 配对在后来取代 All 配对。 

不久前从线粒体和叶绿体中发现核糖体 RNA 中 AU 含量 
相对高1按照这两种细胞器代表真核细胞中的前核内含体的假 
说，这两种细胞器也许未曾暴鑤在高选择压力中。 
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< T ) 最后，把统计观点当作实际论据来着，任何密码的集结， 
当芋符的类数尽可能小时，它是最容易的。 

如何能够使氨基酸与密码子或反密码+之间发生一种确定 
的分配关系呢？ 

毫光疑问，最简单的解释将认为，这在于两 套字符 集之间 
的某种特定的相互诈用。己经提出了许多模型，其范围从单密 
码子 一氨基 酸相互作用，通过氨基酸插入相应的密码子 一反密 
码子序列互补 C 双)链之间的缝隙，到最后氨基酸被大的连接物 
分子的空间折叠结构所识别，大的连接物分子即 tRNA 前体或 
者倾向于稳定性的这种氨基酰 tRNA 前体。①任何此类模型是否 
有价值，完全取决于是否能提供适当的实验证据，但是迄今实 
验证据还十分稀少。 

明显的是，如果相互作用不局限在单字符之词，即不局限 
在氨基酸和密码子或反密码子的区域，那么能够大大增进氨基 
酸一核酸识别的专一性。 tRKA 为什么是比较大的分子，原因之 
一在于，它或者提供充分的特征三级结构供某些_去识别，或 
者为了象酶那禅识别而利用它的扩展了的结构。这两种情况都 
可以联系着 " 随机”模型来讨论。由于反密码子区域的所有排列 
赛能够出现在其他的未变化的连接物结构中，所以困难仍在于 
如何防止随机的分配。 

去发展任何一种只依赖于某种假设的、没有实验证据支持 
的模型，都是没有意义的。对于某种独特的开端，无论如何是 
褡要相当有特色的相互作用 Q 接近于 1)1 值得怀疑的是，能否 
始终一般地存在充分强烈的内在相互作用，这神相互作用是直 
接的反密再子氨基酸分配所要求的®。因此我们有理由提问： 

在缺乏特殊的相互作用时，某种独特的密码分配也能够始 
于氨基 酸与反密码子的某种随机结合吗？ 

■ 336 * 



密码子（或者任何内在地与密码子相联接的结构）与氨基酸 
之间，一旦存在任何特定的相互作用，就会增加出现其他非直 
接翻译的概率。而且，我们所感兴趣的，主要不在于某种特殊 
的（推测性的）模型，这种模型是用于估计现在已知的连接物识 
别系统的可能前体的随机开始（或集结）之概率 6 换言之，我们 
希望知道，假定没有任何内在的相互作用能偏向于这种选择 * 
那么这种复杂的系统如何能以有限的概率集结并开始独特的翻 
译。 


让我们仅仅考虑那箜已能够提供证据的相互怍用。例 如， 我们知道， 
tRNA 或类似的结构能够被蛋由质 3 维结构相当专一的识别 & 我们还知 
道，氨基酸可以被（例如由 ATP) 瀲活，并连接到梭苷酸序 列上： 伹是我 
们知道，幷没有任何特定的、 P 有的氨基睃一反密码子分配能够在沒有酶 
的帮助下满意地起作用 。 

关亍“随机"开始翻译的最简单模型，本质上以氨基酸的密码子或反密 
码子分配具有相等先验槪率为華础 ^ 这样一來，任何■…种氨基酸 
…可以先验地耦合任何一神连接物 A 、 B、C ;…， a 〜 A 、 b - B 等等分配仅仅 
是最后的结果（为此，回颂一下已经采取了的命客法)。应该提到3种模 
型，这种假定适用于它们，’因此它们也从属于完全相同的一般性处理。 

1. 気基酸被类似子 tRNA 前体的聚核苷羧的三级结构（例如某 条缝） 
所识别。反密码子定位子某个暴露环上；但是连接物上的氨基酸的识别和 
固定中可以不包括它#「以猜测任何三联体都可能已与给定的氛基酸发生 
了耦合 。 


® 与奥格尔的私人湧 ft 

②迕碚迸一步的观点：如杲在釔基齩扣密码子之间存在这样的内在相互作 
用，竑斗以 1 K 圮眧.心利 吊这神 相互怍用上应该是已取得了进化，现在巳该允许逆 
㈧ 问4了，即从质釭核睽的阅诶{:这与分子生物学的“中心法 wr 相反八尽管 
:•:• ••••；； 乂: 转 RNA ^ DNA ), 4B 没有证椐显示出 （ 这也是根难想象 

的二出冗在赶]革中，+过，如枭它存在的话，它就该具有优势。 
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2. 除了氨基酸用低聚舦或多肽所取代 C 第 2 连接物〉而且朱端的氨基 
m 要被激活以外，这个模型与模型1是相同的•比起聚核苷酸与单氨基酸 
的相互咋用，这种聚嘹苷睃与多肽的相互作用可以更为密切，更有特色， 
但是对子一定的相互作用的多呔和聚核苷睃结构，任何末端氨基酸和暴露 
的反密码子又能够被取代， 

3. 这个槙型类似于模型2,不过，其中的多肽具有酶功能（作为 s 
基敢合成誨前体），它能够专一识别将与给定连接物结构联接起来的一个 
自由氨基酸 c 或低聚汰），并且又允许反密码子氨基酸的任何可能的结 
合。 

在上述的任何一个例子中，我们有^种字符，即 k 种氨基酸 a 、 l >、 c x 
…，它们必须借助 T 连接物 CT …（与 A 、 B , C …互补 ） 翻译成 
为密码子 A 、 B . C . i 共有 V 种规定，例如，对于 有： aA /, aB \ 
bY 筘 bB 、 各种不同的分 配 所以可能，这在于，例如， A ' 是一类连接物，它 
们的共通之处只是有反密码子 A , 但是，它们另一方面却能与不罔的氨基 
醆或激活酶发生相当不同的相互作用。假定任一分配都具有相等的先验 
槪象如果我们现在考虑某体积元①，在其中有在 X 种这种分配，找到某 
个给定染合的概率 （ O 与所有可能集合数的倒数成比例，所有可能的集 
合数是^组的 V 个元素的 ( ‘反复变更 "数： V > = ( P+A — 1) 这也允许其中 
所有的分配是相同的那些 X 组合，譬如 a - A 、 还允许那箜其中的某个给 
定的连接物连接在许多不同的氨基酸上的 （ a 八\ b - A \ 或者 

反之 亦然： 总之，任何一群分配都是允许的 & 这是一种相当极端的（并且 
可能是相当不现实的)假定，但是利用它以获得较低的概率极限，所以任 
何偏差都只会加强这种论据。 

在所有的分配中，有 M 种独特的分配，对于它们，一个给定的氨基 
酸仅仅联接在一个（反）密码子上，并且反之亦然。因此找到一个具有任 

①调艳体积元的大小_使得在其中可找到 A 种规定。这个体积元中当然有大 
鎩多肽和聚核苻酸序列，不过它们不具备把氧基殹固定在适配器上的功能，有一个 
问给定序列的规定必须是特定的；或最好这 样说： 该特定的规定必须是决定性 
的，另一方面，一个给定的结合将不可能是唯一的，大的"噪声”太平将强加于其 
上。 
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- - sm 分配的体积元的概率是 


^ ASS ^ 


Vr 


ao a a 3 - i)r 

C ^ + A - D ! 


<6-6) 


这种体积元可能在某种催化帮助下，将开始把梭苷酸序列唯一地翻译成为 
氨基酸序列，但是仅仅要求体积元中存在着待殊分配的“涨落” •为了稳定 
这神类型的翻泽，我们必须在核苷酸序列中发现那种序列，它们在翻译之 
后能更好 ® 利用语:密码的序列 。 只有这种梭苷睃的集合体才能对于密码和 
翻译机构（由连接物和活化的酶的特殊集合所构成)提供稳定的、可再产生 
的信息源。它为了対抗其他竞争系统而被选择，特别是对抗那些不是独特 
的、并从而总是包括某种无意义复制的茅统,它就必须形成在本章的前两 
段中所描述的自我增强的超循环 .① 

找到能够促进某种特殊翻译功能的.梭苷酸集合的槪率，与找到实现这 
种功能的蛋白质集合的槪率，都以相同的前提力基础。这些聚核苷酸如果 
以某种方式被翻译了，那么就代表了多肽的随机序列的一个集合;这样我 
们就必须从相同的假定出发，即从找到 X 种特定的"配位者”的假定出发， 
不过，因为该系统现在必须加强…种特殊的 （从心 种可能中来的 ） 独待的 
分配，所以不再有心种简并性。如果随机梭苷酸序列以相似子随机多肽 
的浓度水平出现，那么在确定的体积元中找到特定集合的概率，又将由入 
组的 V 个元素的“反复变更”数的倒数给出。 

这一联合概率則基本上由下式 给出： 

P^O^IO^IDL (c - 7) 

uv + n ) u s 、 J 

由如下例子说 明 ： 


© 一种可能性是，迮接物从一开始就是具有双重功能的、相当伸展了的核 
苷酜结构：： L 作为携带其个反密码子环的专一性连接物，并由激活晦专-地识別： 
2. 与其序列一起代表了 _ E ( ■的待 定信 息 （J,)，E ■■是该超循环中的成员 ■不过 ，在 
这个阶沒得不出类于集结系统复杂性的任何明确结论：可能还包括一些蝣序列的 
连接物，这些连接物具有髙的丰度， 
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2 


4 


8 


20 


P j 2X1(T 2 I lexiO™ 6 j 4X1(T 16 5X10^° 

这个联合概率还包含了一个描述聚梭苷酸和多肽序列的相对浓度比的因 
子。在此涉及到诸如任何序列都有相等的“先验”概率那样的相当不现实 
的假定， 这就限制了把这个公式大致运用于估计某些数字。 

重要之处在于， 这:种 处理是要找到多肽 随机 群体之中某种功#(即氨 
基酸一密码子分配）的存在概率与再生概率，而不是去找出某些亨巧巧合 
的概率。相当大童的不闶多肽序列能体现这神功能，此数是如此以 
至确实在仟何随机群体中都有发现它们的好机会(参见福克斯及其同事的 
实验所表明的，在仨何随机合成的一组多肽中类似胰凝乳蛋白酶的功 
能乂 it 我们把这个概率记作 P ，而不论其特殊形式是什么。然后，把具 
有相同 g 琴的相罔概率，（在翻译之后）应用到（相等浓度的）聚 fe 苷酸的陪 
机序列的群体上。在第1种倩况下，对于分配我们仍然有 X !种独特的选 
择，而第2种选择必须与第1种选择一致.联合概率从而成为所要 
寻求的，是功能的巧合而不是序列的巧合^如果我们求得找到这样一种梭 
苷睃序列的概率，这种椟苷酸在翻译之后准确地类似于多呔序列（它起 
动选个特定的氍译），那么这个概率将低到 10- 1 S V 对于20种的100个氨 
基酸而言），这就再一次论证了在第1章中讨论的威格纳 的论抵 

然而，在这种估计中隐藏着很多危险，使得我们在获得更多的关于隨 
机组合成多肽催化作用的实脸证据之前，难以进一步深入细节这个主要 
的论据，即某种催化专一性不是一种或非常少的几种给定序列的某种独特 
的功能，而是在规模充分大的任何随机群体中频繁出现的功能，能够由实 
验加以检验（参 见秦 7章即使没有这种数据，我们也能眵估计出，在什 
么样的复杂程度情況■之下，从随机涨落开始某种独特的翮译变得完全不 W 

I 

关于随科开始翻译的概率之结论如下（乃参见 （6-7) 式下面 
的数据 ）* 开始某种二元翻译系统似乎是很容易的，但是两神字 
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符（或字符类）不足以对功能部位提供充分的专一 性^ 曾有人提 
出，开始密码进化的最优化程序中，最少需要4种字符。4字 
符翻译的龛结概率仍是一个合理的数量。对于一个8字符密码， 
它的数值接近于一个极限，这总在地球尺度和早期进化时间范 
围（这很可能显著少亍10 9 年，即大约为 10 ie 秒）以内, 它的实 
际浓度看来是合理的。8字符密码可能是由 AC ； 系统提供的。 
而且，8种氨基酸足以构造任何类型的功能上专一的序列。它 
甚致不必仅从8种氨基酸开始，而从8 (或者更少的）类功能上 
有关的物种开始。这种情形亦适用指令密码，这种密码能眵始 
于简并类，后来可按某种最优化程序继续进化，我们因此可以 
作出结论，我们今天所发现的特定密码始于某种随机涨落，这 
看起来并不是根本不可能的，所以我们不必假定某种髙度专一 
的（直接的或间接的），氨基 酸一密 码子相互作用6如果实际情 
形确实如此的话，那么，任何独立的进化系统（例如，在宇宙中 
的 " 某个地方”，或者在实验室的“某个时刻”）能够利用某种不 
同的密码，但它仍然是基于寧寧哮辱專 Q 而且，现在的密码在 
起源上也许并不是唯一的一个/ 不过/ 

，寧 — 亨耶學坪哮。 . . 

另一方1^，应该强调指出，此时正确说法只能是，“我们不 
可能排除……”所以，上述估价的唯一意义在于，由此去发现 
在隨机开创事件中什么样的复杂程度极不可能的。奥格尔提出 
了一神有力的论据，他认为翻译系统是逐步地或不断接近地完 
成的，它以一个或两个优先的连接物一氨基酸分配开始，而不 
是从集结一整部词典开始。无论何处出现了这种 # 内在”相关性， 
它们都会增加自复制功能网络的集结概率。 

最后我们可以问一下：我们怎么能从物理学上理解这种翻 
译的“随机开创”呢？ 
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它也是选择理论的价值标准的结果，这反映 在普里 戈佥、 
袼兰斯多夫的非线性不可逆热力学原理中。无 ifc 何时 f 对于具 
有由反应系统的某些性质所定义的以及详细说明了外部条件所 
定义的具有选择行为的自组织系统，（由于涨落或突变出现了较 
高选择价值的新物种或系统，都将引起不稳定，即先前的定态 
被打破 t 并建立起由具有较髙选择价值的物种或系统所支配的 
新定态。新物种的“破土而出”受到一定的限制，并能够用随机 
理论来正确描述。 

我们的结论如 下1 

核酸提供了内在的自组织前提。不过，它们要求高辨识力 
的催化活化耦合因子，以粳构造出大信息容量。“信息”只有通 
过功能联系才能获得意义。潜在耦合因子的任何涨落，都将导 
致独特的翻译，它通过形成催化的超循环而得到加强，并提供 
了巨大的选择优势并打破先前的与自我复制无关的定态。 

作为这种不稳定性的结果，这神功能关联的集结过程（我们可以把它 
称作生命的起溽 h 原来是一个不可避免的事件。一假若在足够长的时 
间中保持适宜的自由能流的条件 •最初 的事件并不是独特的^无论如何， 
作为非线性竞争的结果密码的通用性必将会产生* 



7 进化实验 
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_^个理论摸型的价值在于它在多大程度上得到实验检验 。一 
~ " 个一般理论的价值在于在多大范围内它指导了研究，并为 
比较研究而确定明确的、可重复的条件。一个良好的实验，通 
常是排除不正确的选择*而在可能的选择中作出判断。 

关于进化的试管实验仍然很少，这是因为实验工具以及对 
象即明确定义的分子物种，只是在近年才变得可资利用6西格 
尔曼和他的小组已经引入了这种巧妙明确、概念简单的祺型实 
验。由于它代表了由本文发展的理论所提示的这种实脸，所以 
悔详加讨论。 


7.1 复制鷗系统 

® 格尔曼提出一种关于0/3的学说时，生物学家同行中最初没 
有多少人赞同。他的学说认为，噬菌体运用了一种专一识 
别 Q3-RNA 的专一复制酶。为了排除所有的怀疑，制备了髙纯 
度的并经鉴定的酶，它能够在无细胞的介质中复制出感染病毒 
KNA 。 的确是无细胞系统合成了包含着所有指令的 iWA ， 在一 
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个经典实验中揭示了这个事 实 & 无细胞溶液通过了一系列稀释 
过程了复制，每一步都允许充分长的时间）最后产物中所含 
的起始自然噬菌体模板少于 10- 15 , 即其中甚至连一个拷贝都没 
有，此样品跟原先的样品一样是感染性的。而且，运用对温度 
敏感的突变体，排除了分子以外的任何成份是信息源的可 
能性。 这种信息载体只是一条正链，因此，感染拷贝的复制需 
要一个诱导財期，在这个时期中必须积累起互补的 C 非感染的） 
负链 D 甚至能够由一个单模板拷贝所激起整个群体的复制，从 
而能眵导致均一后代的某个克隆。这点已在实验中证实，实验 
中，试管里分布着稀释的简单溶液。同步开始合成导致这些试 
、管--致地出现0个、1个或更多个模板拷贝，并严格遵从泊松 
分布，酶进行识别的区域包括整个分子，其中包括分子的两端， 
这正如“藏断"实验巳表明的，一链的任何一半都不被复制酶接 
受。因为正链和负链都必须由同一种酶来复制，所以可期望关 
于某链中的互补区域有某种对称性。一链的任何“内部”互补性 
都将在互补拷贝中作为镜像反映出来，因此在 3' 的一半和 V 的 
—半中对称地排列6 

这个非常有趣的结构问题可以由序列分析来解决，这在苏 
黎世 ETH 的魏斯曼的实验室中正在进行讲且已取得部分成 
果） & 西格尔曼的小组也进行了一呰序列研究，他们的工作表明， 
在3/和 5/ 端之间的 确有贱 互补相似性。正链的 V 端是 t 

负链也是在5<端以_6结尾 * 并包含一条较长的嘌呤序列。这 
就意味着，正链的 Y 端包括了与其 f 端互补的区域，这是因为， 
由于与负链互补，它必定有富裕的尿嘧啶和胞嘧啶，并 且也以 
C 结尾。 

03系统的发现，既有重要的基础意义，也有重要的实践意 
，314 ^ 



义。各种 RNA 分子的“无可置疑的结构多样性和精妙性，解 
释了选择力是怎样在核酸与蛋白质的相互作用中起作用，以及 
是怎样指引前细胞的进化。实际应用可以包括运闬特定的识别 
部位： a) 与变性的、能够干扰噬菌体感染的非感染 RNX 的结合* 
或者 fc) 作为其他对应的修订系统中的专一 RNA 合成的诱导物。 


7*2 试管中的达尔文进化 

用纯净的&3复制酶，导致完成了一系列引人注目的实验。 
M 在这搜实验中，某神分子物种由“系列转移"而置于选择约 
束下，从而成为“试管中的进化％ —个典型的实验是从某种标 
准的反应混合物开始的： 

pl .17,4 的 0.25 毫升样品 [ lO ^ mol/L Tris HC 1 与 MgCl s (2 X 10 一 1 
mol/IO , EDTA (3 X 10^ M)] t 以及 ATP 、 UTP , GT 3 P 和 CTP 各 SOO 毫微 
( npfeUEUTP 的 flf - P ， 所以相应于 1 微克合成的 RN A 每分钟计数 4000 次）， 
印微兌 OP 复制酶（由 CsCl 和蔗糖离心分离提纯乂关于碱基成分 和沉淀 
分析的程序以及备种酶的活性的测定，详见有关文献 • 

于是，送个实验由以下内容构成，对病毒 RNA 保温 C 这里是 
对温度敏感的突变体 ts^l) 来起动合成，以及在特定的合成周 
期后把 0.02 毫升的反应混合物转移到0.2盖®升新鲜的标准溶液 
中实现一系列的稀释。第一步反应是由 0.2 微克的 ts^lRNA 引 
起的，并保持 3& fl C20 分钟。然后，保温时间由 M 分钟（第1~1 3 次 
转移）减少到I 5 分钟(:第I 4 〜 2 9 次），再减少到10分钟 C 第 3 0〜 38 


® 引自西格尔受 
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m 2 - 24 由米尔斯、波得癱和西格尔曼进行的关于 QmNA 系列转移实》在 

正文中叙述了这个 实验。 在 （0,8,14,23,3T ,53 和 T3 次）转移上的前头 
标明，在此有1夹〜10%的 r 物被移去并注入反应中以进行蔗糖的沉降 
分析 * 睬溫时间20分（第0〜13次转移)，15分（第14〜29次），10分 
钟（第30〜 3S 次）， T 分祌（苐39〜52次 ）， 5分钤（第53〜74次乂结果 
表明，在第 i 次转眵后生物活性的 RNA 不见了， 


次〕，7分钟（第39〜52次），最后为5分钟 （ 第53〜74次），就得到 
厂最终产物.在每一次转移时，用0,02毫升混合物来计数，另 
用0_02毫升注入下一个试管的反应混合物中。在 
&3和73次转移时，一些产物 RNA 也取来注入产物中，以进行关 
于蔗糖沉降分析•产物分析提供了复制 RNA 分子的如下线索（参 
见图 2-20, 在第4次转移后，感染性消失了。直到75次转移以 
前， RNA 模板的分子量或多或少地稳步减少^最后获得的恒定 
的终点产物， 其起初 基因组含量已有约路9 &消失了。在 亲代拷 
贝中存在的3600个核苷酸碱基，只有550个保留下来。随着分 
子量的减少，可观察到 32 P 结合率在増加，所以在74次转移时， 
每个核苷酸的复合速率是起始合成速率的 2. 6倍。这已通过饱和 
条件下核背酸结合的动力学研究所直接验证。图 2-25 显示了一 
个例于《在线性区域，速率与缩短诱导期平行地增长 C 在诱导 
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m 2-25 _ 74 次的变异体与 w 先 ts-Q0RNA 的金成动力华的比较 两份 0+25 

毫汗旳标准反应物（细节参见正文），其中一份注人凝胶纯化的单链变异 
体 RNA (第 T 4 次转 移）， 另一份中注人了 ts - Q 3 RNA (上述闬 者都是 
过饱和的），反应在 35 X ； 开始。在所指示的时刻整取 0.02 奄升，估测 
up - UTP 的捩入^数据以 cpm /( K 02 奄升表示。（取自米尔斯等人的结 
果〕 

期中，负链的水平必须增加到使正链和负链具有“平衡”比率）。 
在特定的选择约束条件下，能够观察到速率随着长度向个核 
苷酸碱基减少而继续增加。 “小 怪物”的分数已在拉 * 乔拉的奥 
格尔的实验室中得到研究。 

初看起来，这些实验结果似乎只反映了对于给定的某神乎 
凡的“进化 # 反应：“尽快增殖 # 。从感染的要求中解放出来的 
分子，通过抛弃对快速复制并非必要的一切信息 而爾整 到“极 
乐〃条件&可是，因为识别部位涉及到分子的各部分尤其是两端， 
所以它们不可能通过在过程结束之前打破循 环而压缩复制过 
程。实际上，压缩转移次数之间的时间间隔并不要求这神行为* 
反应不会作为转移的结果而中止，已在模板上开始复制过程的 
酶分子极为可能要继续完成其过程，而不是从模板上脱落下来 
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去寻求新的拷 JIK 

事实上，此系列转移实验所提供的东西，是一稗近似的“恒 
反应力 p 或恒“总组织”条件 p 

至少就髙能单体 ATP 、 UTP 、 GTP 、 CTP 而论，原先的标准 
反应混合物的浓度条件，在每一次转移后都得到了恢复，所以， 
总生成的亲和力平均说来是恒定的 & 由于压缩了单次转移间的 
时间周期，便有可能抵偿増长了的复制速率^不过，在西格尔 
曼的实验中，还存在某种定态漂移，这如图 2-24 可见 。 主要是 
由于巧妙地选取了选择约束，使得在较为定性的情况下证明这 
些实验是正当的 & 对恒定条件下保持定态的选择约束进行更椿 
确的测定会影响进化速率，因此要进行定量评价就要进行更精 
确的测定。 

定性结论认为，系统总是偏爱具有最大选择价值的物种。 
在试管实验的“哮毕”奪修下，感染性并不是先决条件，而是代 
表了对快速复制的一^士碍。过个例子清楚迆表明，当选择价 
值总是由速率和识别参数 A 、 L 和 D 来确定时，这一切可以由 
环境条件的变化而发生相当'惊人的变化。西格尔曼及其同事在 
后来的论文中，推述了对试管试验中的各种各样的、己在选择 
力中适应了不同次级变化的突变体分离问题。在这些能够进入 
变异体的性质之中，存在着抵制常规的三磷酸核糖核苷模拟物 
或诸如溴艺烷那样的抑制剂的干扰。通过把酶固定在某种膜上， 
从而有利于粘性更大的（更长的）链，就可能选择分子量增加了 
的物种。让其中一种碱基 CC ) A 处于饥饿状态”进行实验，并不 
产生出蛱 C 突变体 | 恰恰相反，酶能眵调节其结合 C 的效能，以 
适应变化了的条件，所有这些实验，都为单链 RNA 的大量结构、 
功能坷变性和可适应性，及其在早期进化过程中的可能意义， 
提供着证明材料， 
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7,3 定逼的选 择研究 

nr 定量的进化实验中，能够引出更为重要的信息。尽管在这方 
M 面有更多的工作要做，但是从迄今所发表的资料数据中， 

已有可能抽取出一些进一步的信息。 

“选择优势"总是与全体物种或系综的复制相联系。如果复 
制速率依赖于链长，那么，在不增加 # 内在 w 复制速率的情况下 
(与单宇符相联系），仅仅失去不必要的信息所导致的链的缩短 
也可以说是代表了“选择优势”。可是，在饱和条件下，速率也 
变得与模板浓度无关，于是不存在这种链长相关。“饱和”指的 
是这样一些条件，它们使得所有的酶分子 E 实际上已被束缚到 
模板 h 上，即处。这些条件对动力学研究所提供的明 
显优点，已被西格尔曼在其速率研究中加以利用。如果复制速 
率的确与模板浓度无关，那么模板分子数（由 wp 结合所验证） 
随时间线性增加（参见图 2- 25)。如图 2-25 所示的诱导期的存在， 
标志了在速率与 C 或者）疋、负链的结合参数中的差别。如果我 
们把正链和负链分别记作和 L ， 浓度记作6则包含了图 2- 站 
说明所述条件的速率方程可以简单写作： 

= C7-1) 

=F_Xei~ 

EJ + 或表示酶模板复合物—个类似于米凯利斯和门顿的 
程序，导致 

咕;( 7 _ 2 ) 

⑦。指的是酶的总量，包括束缚的和游离的酶。） JC + 和是相 
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应的酶模板结合成它们的定态类似物的稳定常数。如果在溶液 


中只注入正链，关于与负链结合的起始斜度不 过是： 

“起始斜度”〜厂& C7-3) 


在充分积累了尤量的负链以后，将趋于某个恒定的“平衡”比 
而 a. 


或者 


d{xj^/xi^/dt^O 


运用 （7-1) 式，可得 


C7-4> 


3f J+ /x/_ = Vk + F + /K_F„ C7-5) 

或者对于把 up 结合进正、负链的终态斜度， 


“终态斜度”〜+ .处0 (7-6) 

V K _¥_ + V K + F ^ 

对于 = 则有比例关系 

“终态斜度”/ F + F - *^o 
或者菏于 = 有 

“终态斜度抑 

〔参见 4 .2的结果，不过 4 _2不涉及到在饱和范围中的酶复制\ 
从这些实验数据得出的结论认为，正链的生成比负链的生 
成快得多 (: 每链都运用互补链作为模扳I斜度的不闻，可以用 
F 和£的差异（但不是单独用 K 值不同）来解释 * 如果差异只归因 
于速率参数，则 F + 可以髙达 F_ 的100倍 0 不过，定量的评价要求 
更详细的实验证据。终态的变异体(:即在74次转移后），表现了 
更高的平均速率参数。 终 态斜度增加到2_6倍 （ 与原先的0心 
的终态斜度比较而言夂尽管完全有理由相信这种变化大多 
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是由于速率参数增加所致，但不可能由已知实验数据对单个 P 
和 K 的值作出准确评价，诱导期的减少可以归因于速率的增加 
以及开初就存在正、负链 t 注意，如果两种链起初就以“平衡” 
比存在，就不&有诱导期）。现在已有的数据不足以揭示出， 
斜度増加 2 .6倍 C 这肯定意昧着平均单字符复制速率的增加）表 
明了各个变异体 RNA 分子的复制速率增加为15倍 （ 与原先的 
Q ^ NA 比较而言） & 除了对速率数_的更详细的评价以外，还 
必须证明分子的总复制时间的减少线性地反映了分子的变短， 
这不可能是一种以上的酶同时阅读模板造成的，它还有赖于浓 
度条件。 不过，各个分子的复制速率在此有明显的增加，否则， 
如图 2-25 所示时，虽然保温期缩短了 4 倍，但是的掺入则不 
会随转移数而增加。 

还要强调指出，上述评价是基于酶一模板相互作用的最简 
单的可能的定态模型，给出这些评价仅仅是为了表明从定量的 
速率和机制的研究中获取进一步信息的可能性 


关于选还应该加上一点 说明。人们可从第2章的讨论中争辩 
道，在饱 和范围选择机制遭到破坏彡只要 A 不与 x , 成例，而是恒定的， 
則此过程就不会是“自催化的”。 如^我 们指的是某类均一引物的負制， 
上述说法才能成立，只要存在几种竞争序列那么毎一种序列#祐 q 酶 


形成复合体，并由稳定常数 标征： 

■ 

K ,~ X 叫一 

cr -7) 

我们得到 



<7-8) 


或者 
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^ tX lf 

■ 


M 

对一致的则归结为 

_ Ftx^j, 

If ^+^+5： X；, 


(T9) 


( 7 ~ 10 ) 


&理学解释认妁，即使在由定义的饱和范围内，某个以小的 

k 

挎贝数出现的确定突变体 h 也是依据某种指数选择机制 (心〜欠 “)被复 
制的，这直至被选择的物种达到某个浓度水平之前均保持有效，这个浓度 
水平对应于某个 优势； xpKma ) 


7.4 独缺”实验 

上面描述的 OP 实验为原型的进化实验，的确能够定量说明 
M 在分子水平上的进化过程。然而，只有选好明确定义的、可 
再产生的反应条件，并应用恒_定的约束因素，这些数宇才有意 
义。如果此分子过程的反应模式比较复杂，其中包含了几种同 
时进化的物种的协同作用，这种机制则可以变得非常复杂，令 
人望而生畏。 

在这种情况下，怎样才能引入试管实验呢？ 

有一种可能性，我喜欢把它称作“独缺”法。“独缺”指的是一 
类音乐唱片 C 众所周知的“独缺音乐录制唱片时按正规要求 

0) 力简黾起见，此处探讨了一种 H 自我识别”机 理。 互补识别机制的结果原 m 
上与此类似. 
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要有 < 演奏者，但这类唱片只是由 （ rt -1) 个演奏者彔制 的。乐 
曲中的空缺部分要由一个演奏者 C 在他自己的家中）来演奏，这 
个演奏者通常是一个热衷于在大型乐队中演奏的业余爱好者。 

上述进化实验遵循这个原理（正如西格尔曼的 实 验所表 
明的）所有的物种中除了一种以外，都是以其最终形式提供的 
正是这一种物种要追踪它来自随机前体的进化，而且对于连续 
的每— 个实验 都应该改变它（实验的次数须超过存在的物种数， 
以便还可以对耦合进行分析，因为协同作用并不只是单个过程 
之和 K 这种系统的总进化速率，坷以综合所有数据来估计 & 
显然， i 交些实验要求一致的，可苒产生的反应条件，其中 
要保持恒定的约束，否则数据将是不可比的：人们可以从想象 
上构造出一种自动控制的机器，其中由稳定调节 C 稳定稀释或 
一定的系列转移）而使单体、聚合物和酶的浓度都保持在恒定水 
平，并由自动估测以友 c 或者）用其它标记物的掺入而传达 
出来。要得以维持单体、」聚合物和酶的浓度水平，司 :借助 
于微孔过滤材料做成半透壁以制侪一个分离系统。在这样的实 

验中，最有趣的部^9-■但是困难的——是包含无细胞的蛋白 

质合成。 」 

我们最后可以得出结论，由这样的试管实验来检验密码起 
源和分子翻译机构进化的各种各样的模型，看起来并不*不可 
能的 # 
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结论 


8*1 理论的限度 

1个理论所解释的东西 t 

是以定态(非线性）热力学理论的稳定性标准为基础，阐释 
在分子水平上的选择和进化的一般原理。有了一定的、具有特 
走自催化性质的物质，并保持抵消平稳熵产生所必需的有限 C 自 
由）能流，着来进化就是一个不可避免的事件 * 对于评价实验室 
的进化实验，该理论提供了一个定量基础。 

这个理论可以解释的 东西： 

是如何去构造简单的分子棋型，以代表“活 & 细胞的可能前 
体。 已考察过4个这种模型，其中只有一个模型能够满足进化 
到现阶段的细胞生命的所有要求。 

这个理论永远解释不了的 东西： 

是进化的精确的历史过程。“永远解释 不了* 是所涉及过程 
的随机本性以及极其多神多样的可能选择的结果。这也适用于 
关于超过一定时间限度的未来发展。所以 ，何 处不能言语，就 
在该处缄默， 



8-2 “ 价值”概念 


$我在魏斯曼研究所发表这些演讲时，我的朋友利夫森问我， 
新概念通常要带来某个新常数，你的新常数是什么呢？” 
为了回答这个问题，让我们区分两类概念9 一类我将称之 
为“新物理学，，另一类是“新的 s 但是是可导出的“概念' 

迄今我们只经历了两次引入 A 新物理学”。它揭沄了两个基 
本的自然常数，一个是由量子力学侧不准关系表明的普朗克常 
数，另一个是由于相对论才列入基本自然常数行列的光速。这 
种引入兴许还有第3次，因为疋如海森堡曾开玩笑说过的，我 
们毕竟是使用 c - e - s 制的。“新物理学”的意义是，抛弃以前公 
认的、由实验事实所要求的基本原理的普遍有效性，尽管这呰 
实验事实是在清楚明确的条件下获得的，但是它们与新理论的 
结论不一致。 

另一方面，第二类“新祗念 & 并不使迄今公认的任何原理失 
效，它们仅仅探讨新的方面，并坷以从已知原理推导也来。的 
确还有一些实验事实尚不能够解释，但是，这是由于缺乏洞察 
或实验，而不是由于违背任何基本原理。玻尔兹盎引入的热力学 
统计概念，是一极好的例子 I 他的这个思想被理解为，巳知的 
牛顿力学（后来代之以量子力学）规律应该适用于由分子和原子 
构成的物质。难题仅在于，粒子的数童很大 C 例如 io«), 而且 
每一个粒子都需要3个空间坐标和3个动量坐标来说明 D 引入 
统计方法带来了重大突破，通过使用诸如温度那样的 A 平均”量， 
允许推导分布函数并标征宏观状态（后来由量子理论所隐含的 
平均规则，证明比在经典理论中更为简单），我们立刻就会领会 


_ 


* 3C5 • 



到，这个概念需荽引入新的、但却是可推导的量；这个量表达 
在遍取能量能够分布于其中的所有状态的平均中，丟失了 
多少“信息\这个挣卸”印*呼學艰，其物理意义由玻尔 
兹曼关系揭示出来/ (对士 S 个微观 '正 + Wlf 系综）这个哭系式 TiT 以 
简单写作 

S=klnZ 

如果熵描述了用一个(平均）数代表？个微观态所带来的“信息丧 
失％那么，只要“信息”是从 Z 种具有相等先验概率的可能选择 
中的一种特定选择[参见 （1 - 2) 式]，就能运用相同类型的关系 
式去措述 # 信息”。 

类似地，如果涉及到具有不同先验概率的微观态时， C 归一 
化的）平均信息量能够用类似于玻尔兹曼 H 函数的香农公式 
U 1-4) 式 ] 来描述 & ^ 

在“熵”和“信息 s 故这种概念定义中的符号不同，从一开始 
就被认识到了。开尔文的密友泰特，在1868年发表的一篇论文 
中，表示他不满意克劳修斯为熵选择了正号，他认为熵实际上 
是“负量”。 

在 CS ^ l ) 式中出现的玻尔兹曼常数并不是一个基本的自然 
常数 D 它的物理意义是在温度或热的历史上的概念中形成的。 
对它可以进行调整，使之吻合于香农的信息概念，这样它就由 
这种无量纲数来表示了。另一方面，由于熵而引入了一个 
“新概念 1 V 这在科罗卄多里及其他人给出热+学公理基础后丧 
得明显了。 

选择理论所讨论的概念具有相似的本质，这就对利夫森提 
出的问題给出了广种回答 a 把基本的进化原理理解为在分子水 
平上的自组织，并不需要 41 新物理学”，而是需要把宏观现象和 
基本动力学行为联系起来的可推导的原理。由引入一个价值参 
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数来表达的此概念，要与信息槪念相联系 t 但是，在系综中的 
任何特殊状态，而不仅仅是其中某个或某些明确的状态，都能 

4 ■ + ■ 

够代表“信息 ' 引入了与每一种信息状态都相联系的4实际上 
是连续变化的价值参数，使得我们 苛以发 展起一种其中包括了 

(“有价值的”）偵息的起源或自组织的一般理论，从而把达尔文 

* ■■ ■■ 

进化原理与经典的信息论统一起來，把这个概念应用于分子自 
组织，就为分子生物学提供了一个定量的基础。 

选择价值和平均超额生产都是可推导的量 t 其中包含时间 


量纲，虽然它们可由引入某种一般的速率常数④。）而归结为无 
蛩纲 彤式。 

它们的物理意义是什么？ 

我们考虑一条大分子链，它由一条其中至少有两种单体字 
符的序列构成 D 假定可能的序列都具有完全相等的能量（这对 
于任何现实情形只可能是或多或少有效的近似按照热力学标 
准，所有这些状态都是不可区分的，即“简并的”。某一类长度 
一致的序列，以及它们分解成为的片段，从单字符的生成是由 
-致的总亲和力为特征的。不过，如果反应机制包括不同的各 
个中间物，那么不必要求速率 一致。 标征每一个体序列复制的 
“选择价值 & 的3个唯象参数中，生成速率、分解速率在物理上 
是由它们的“活化自由能”决定的，品质因子能够与中间态（在此 
出现指令 ） 的可能反应分支联系起来。在此它 if ] 只能通过这 S 个 
参数起作用，所有其他的可能 C 环境的)彰响_是次要的。处于 
定态时，这3个参数的一定结合有赖于特定的 约束， 并决定着 
选择价值。 
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8*3 “耗敝 ”和“ 信息起 ar 

i 里戈金和格兰斯多夫原理，是选择理论和 c 不司:逆过程）热 
^力学相结合的桥粱。 

处于恒流的定态，其特征是熵产生取极小值，如果我们把 
(内部）熵作为时间的函数 I 我们就必定会获得一种线性相关 C 参 
见图2-2«)。例如，平稳地产生的熵，在补偿恒温器中的热流并 
同时使反应系统保持恒定的内部条件下可以加以测量。支配这 
种定态的，是“被选择的"序列（或收集），其相应于 

[参见 C 2 - 3 7) 式] 

现在让我们假定一个 C 随机意义的）涨落，它由比在先被选 
择的拷贝有较高选择价值的突变体的产生构成。这等价于熵产 



睡 2 - 2 A 蹙于憧典宇符玻的选择过種的熵——时 ffl . S 示了某神选择优势突 

变体: 主宰 拷贝的某个突变体的出现，相应于由某种不稳定 （即定态 
的打硤）引起的熵产生的负涨落。先前的主宰拷贝要么死亡，要么生长 
起来处于支配地位。因为两种物神的能®相同，所以两个定态的斜度（代 
表熵产生⑺是相卞的 3 处于定态的两条墒曲线之间的恒定差_反映了 
由总组织增加所表示的有序增加。 
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生中的某个负的变化（即平均速率随着简并类的总亲和力减少 
而增加）。按照普里戈金和格兰斯多夫的原理，这种负涨落必定 
导致破坏已有的定态，如果外部流保持恒定，则这种定态就不 
可能保持^所以，在热力学理论中，处于恒流的进化行为是由 
出现不稳定为特征的。如果我们在重新达到定态以后比较这两 
种被选择的物种，那么，真正发生的情況*,由有序增加所反 
映的“有价值的”信息发生了变化。在图 2-26 中，熵产生的负涨 
落由曲线的斜度变小来标志；由于不稳定，涨落被放大，因而 
直至趋近新的定态。因为外部流保持不变，又因为突变体拷贝 
与其前体具有相同的亲和力，所以达到新的定态时，就恢复到 
原先的斜度，所形成的&的绝对值的恒定差（参见平行的实线和 
虚线之间的距离），正好等于熵的差，这可归因于由组织程度 C 即 
处于已组织的形式的宇符分数)所代表的内部有序的增加。这完 
全不违背第二定律。不过，热力学描述反映不出如下情况，为 
了产生出新的 C 更“有价值的”）信息，并由此减少内部熵，几乎一 
致的群体 (_ 或它们的一些重要组分）必须完全可以互换。 

如果允许不同序列的自由能不同，从而生成过程和分解过 
程的亲和力不同，那么这种平衡就变得更复杂了。任何时候，这 
都将导致选择价值的某种变化，并在进化行为中反映出来。它 
也将显示在恒流中熵的平衡上，因为此时总的亲和力与各个亲 
和力不再一致。不过，如果竞争序列的适当约束条件是由聚合体 
和单体的恒总浓度来表示，而不是由“恒定的平均亲和力”来表 
示，那么对选择有决定意义的置仍然是选择价值。在这些缓冲 
条件下，不会出现自由能短缺，于是对于选择来说，任何经济 
化都没有多少重要性。在此苛清楚地看到，选择理论的槪念超 
出了不可逆热力学的概念。在此对于复制有意义的，是各作舉 
内容及其“价值”，而不是非专一的熵 平衡。 选取上述简并+列 
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作为例子，是为了表明，作为进化动力的“选择仂值”，它是一 
个与不可逆热力学相联系的新变量，但是它起出了现在的不可 
逆热力学的范围。特别是关于更复杂的复制系统中利用自由能， 
还应该作出进一步的说明。 

常有人说，进化的指导原理是最经济边利用自由能，这并 
非是普遍正确的 ，在自 由能供给过量的地方，系统将利用任何选 
择优势而不顾其"代价”如何。然而，如果能的利用由选择价值 
的影响而变成次要的约束时，则系统将作出相应的反响。与髙 
“举學价谭”相联系，而不是与最经济地消耗自由能相联系的寧 
dmm , 是进化中的决定性因素。 ' 

在这个方面〔即运用于物质的自组织系统)，“信息 # 不只是 
—种结构的功能相关^它是用来说明在统计平均处理过程中 
某些细节的丧失 & 它指的是一个系综中唯象上可区别的状态中 
的一个状态，在此系综中，总的可能状态数可以大大超过实际 
上存在 c 或能够存在）的可能状态数。这样的信息，只有它能够 
在生成和解体的动力学过程中保存自己，才具有意义。它也许 
意味着，存在着导致它的在先的信息 i 但如果我们追溯至它的 
起源，那么我们就只得说，“原始”信息，代表着它自己复制并 
戋化到由较高多余度所表示的更为“安全 * 状态的功能。然后它 
还可以包括次要的 a 非复制的”信息，这种信息作为有限范围和. 
时间中的与某种功能的指令相关。“选择价值”，表征了信息载 - 
体的实施性质，以评价它们的生存变化，并使之保持最稳定的 
t 或最适宜的)状态。 



S -4 选择和进化的原理 

_息量愈大，分离出下面两个过程就愈疋当 * 

1胃 I . 在许多不同狀态中的选择。 

2. 已选择状态的进化。 

如果结构容量是如此之小，以致所有坷能的可选择状态都 
存在，那么两个过程合而为一。然而，可能的配容数通常大大 
超过能够存在的状态数，而且也只有在这种条件下，信息概念 
才会是一个有用的概念。例如，在大约个核背酸中贮存的 
人的基因组的信息量，不过是进化造成的从4 1 〜’种可能配容（其 
中当然包括一定的简并）中的一种或几种选择。 

在选择与进化的最适条件之间可能存在某些不同，进行优 
化时需要对它们进行折衷，这正如选择性自身也是在 C 由于“粘 
性，，结果的）精确性和动态的可变性之间的平衡6 

在恒定选择约束下，选择是一个过 程> 在这个过程中，通 
过趋近特定环境中信惠载体群体里的最高选择价值，使平均生 
产力 得到最优化。 

这个过程是由最优化原理来表征的： 

P 或宏 一 > w m 

对于非线性 系统， 可以代之以更一般的积分关系式 C 2-34) q W ^ 
表示在竞争者群体中的甲呼最大值。在一定的约束条件下 C 最优 
化程序），犮也趋近于这个 

选择过程通常包括最经济地利用信息貴。在固定的环境中* 
那些为了包括所有的必要信息所要求的最小宇符数的序列 C 即 
那些不携带任何无用信息的序列），通常将表现出最离的选择价 
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值，即生成速率）.（寿命）和清确性参数）都是珲可 
能大。为了保持已选择状态的信息，需求揞确性有最小阈值 [M 
如，由 （2—45) 式定义的 L mfn ：L 

对于最优选择，所要求的信患转移精确性必须适应于所要 
转移的信息量。 

另一方面，如果 L 尽可能的小，则进化是最怏的 I 但是它 
以选择为基础，所以 L 必定在阈限 L mIn 之上。变异性随 L 的增加 
而减小，且当 JL 接近 L min 时，总是有利于系统进化的。 

在由选择标准加上一些约束的条件下，进化代表了进—步 


最优化的程序^ 

例如，在某个属于极端的恒总组织约束的恒定价值参数的 
_* 线性”系统中，所有相继被选择的物种，其进化途径被限定为 
的单调 增加： 


… <TV 最优 

这就排除了一切通过最小值的进化途径，在其中可以发现几 
个将导致较高终态价值的 W mQ 不论这些约束条件是什么，它们 
都要减少选择数，从而很可能阻止了最好的选择*人们可以得出 
结论认为，对 某个具 有大的、不抱和的侑 息容置 的系统，不等式 

普遍有效，它表征了一神有限差别，莫诺也许把它称作在"是” 
和“应该 & 之间的差别。 v ^ m „ 代衷绝对的最大值，要趋近它就耍 
求起始时存在或可利 用“所 有”信息 * 如果构造一个“信息 a 空间， 
其坐标代表了所有可能的 * 信息、则系统坐标点的进化变化掩 
描绘出一条基本的非遍历轨迹，这条轨迹指明进化过程的不可 
避免性 。这就定义了适用于所有活系统的特殊时间方向。它与任 
何不可逆过程的单向熵増加相联系，但比这种熵增加显著得多 * 
对于非线性系统，在进化期间的绝对值必须增加这种 



说法并不普遍 正 确。出现信息载体之中的内部耦合， 与 环境的 
变 化是等 价的。而且，次要的变化 t 例如污染）可以引起所有的 
选择价值普遍减少。进化则仍然由序列来表征，每一彳 
都表征着一个具有最优行为的物种或集合,不过，这种序列 
不必是单调的。它也可以由于环境变化而减少，但是随后它将 
推动此系统向更大信息量方向进化0为在环境变化中生存，或 
为了取#它自己的优势而改变环境，则需要更多的信息。所以 e 
进化可以 包栝提 高选择价值和利用更大的信 息董* 

至少在分子自组织的更高水平上，第二种影响将是主要的， 
这是因为在复杂系统中的耦合的可能性变得如此巨大，以至大 
最的突变体可以引起价值普遍减少 * 只有出现了适应于改变了 
的环境的突变体，才能补偿这种减少 a 只要单个信息载体开始 
相互泎用，“好”和“坏”这些术语就取得了意义，从而相互引起 
它们的“价值 p 增加或减少。 

在分子水平上的进化珂以看作一种博奕，追求随机出现的 
事件中的优势这种选择“本能”取代了其中的有智慧的博奕者。 
所以， 由冯 •诺 意曼引入的、近年来已发展到很髙水平的博奕 
论，是进化理论进一步推广的关键。① 


8.5 “非决定”但“不可避免 


选择”和 


“进化”有些类似于®热力学中的“平衡”，它可 


①分子生物学中最优化问题的特殊数学处理方法是由赖欣伯提出来的 。从 
博奕圯的观点來处理一般的进化现象，是由卢旺廷和氏特伯顿提出来的 * 木村资生 
和马 m 強调了 m 信息”可以起源于“噪声 41 这个亊实。 

® 注意区别：最优化 " 和“最大化定态缺乏微观可 逆性和 c) 全微分 
的适 用限度 + 


. 3J3 - 



以用极值原理来描述，这个事实使我们能给达尔 文原理 以物理 
学基础并建立定量表达式。这样做，达尔文原理訧不仅仅是指 
历史途径，而且是指一种可从物理学推出的规律，这种物理学 
支配着物质自组织的一般过程。不过，较髙级的生命形式尤其 
是 & 智慧的”控制形式的进化，还将要求进一步考虑一些其他原 
理。所以 * 我们这里把我们自己限制在分子生物学的领域，即 
限制在分子水平上的自组织过程。 

我们给“价值”概念以物理学评价这一事实，可以修正我们 
对达尔文的解释。在现代生物学中，有一种被广泛接受的关于 
达尔文原理表述的看法，用沃丁顿的话来说 s 这种表述只不过 
是“一种陈词滥调或同义反复％斯滕特在其《黄佥时代的到来》 
一书中写道 t “众所周知，适者生存不过是同义反复，即生存者 
生存，所以在这里*不适者’不代表一种客观的科学判断，而是 
代表一种主观的价值判断 

只有“价值 H 我们亦可把它称作别的什么东西）仅代表了另 
外一种完全不确定事件的结果时，上述说法才是正确的。因此， 
重要之处在于，把由（决定论的）唯象理论所引入的价值概念，放 
进随机分析之中，必须对“选择 n 它在给定的信息量之中）及进 
化（它利用了选择程序以便于趋向某个 ft 优价值）分别进行这 
神研究。在第3章中，已讨论了随机分析的基本概念。在那里 
所获得的其中一个结果，对于上述问题具有重大意义。它处理 
了 ft 个不同的、但都是简并序列的精确复制0=1)。随机分 
析表明，这神系统由于它的自催化行为，它总会 c 或者髙度可 
能）把信息量集中到一种序列上，不过这个序列将聚集起《个拷 
贝的多余度。这代表了一种真正的“适者生存”情况，因为在此 
无法预见@了个模板将生存，这些模板都是物理学上不可区分 
的 I 它正是一^被放大的涨落，即是作为内在的复制机制的一 
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种结果 0 

不过，因为 i 决不可能正好等于1，所以这个例子代表了 
—种不现实的特例。如果完全简并以及仍然保持产生与分解之 
间总平衡的条件，那么每一个体序列的选揮价值都必定为负 
，，但 h < l ), 因此在完全简并的信息载林中疼不可能出 
现稳定信息的选择。只有在不同信息载体的选择价现了一 
定的分布时，才会在定态出现具有最大价值 w , 的物种的_寧 
选择。 

这种过程也不是完全决定的，但是对于任何自我调节的随 
机过程，涨落极限将随己逸择的拷贝数的增加而减小 & 因为选 
择通常始于为数不多的、或甚至是一种突变体拷贝，所以涨落 
现象具有重大意义 ■ 

与上面讨论的完全简并问题密切联系的，是“随机漂移”现 
象。当由“中性”突变产生出几种其选择价值是简并的物种时， 
这种现象就出现了。在文献中，往往把它称作“非达尔文进化。 
以不同系统发生水平上的物种的蛋白质序列分析为基础的 、关 
于进化速率估价的早期工作中，忽视了这种现象的出现，但把 
它称为“非达尔文的•就有些不合适了，中性〃突变体及其 A 随机 
漂移 p ，当然也完全属于本文所勾画的更为抽象的选择概念的范 
围& 

由复制过程中的“错误复制”，或者由 作义进 化的最优化程 
序基础的其他种类的突变体，引入了对于决定性的更为严格的 
限制。虽然对于突变来说，不同的字符位董并不完全等价，并 
且所形成的突变体仍然与其主宰拷_贝相联系*但是，如果在突 
变的因”和“果”之间绝无联系，那么就不会有什么突变，从而 
整个过程看起来是随机的。而且，导致突变的基本物理学过程 
由于其量子力学本性，内在地是非决定的。强加上自催化选择 
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过程，可以把高选择价值的突变体过滤出来并加以放大，从而 
就价值原理而论是减少了非决定性 t 不过，各个 拷贝选 择仍然 
存在韭决定性。结果造成不可能追溯樁确的历史途径，或不可 
能预见超出了一定时间限度的准确的未来发展路线。而且，正 
是非决定性使达到绝对的最高价值成为不可能。 

在较高水平的、尤其在群体遗传学的进化中，研究选杼的 
最有敗 的途径是从生存这种事实开始的。这正是这种研究的成 
功之处 （与费 希尔，霍尔丹和赖特的名字相联系）①，这导致了 
一些生物学家把达尔文选择原理作了同义反复的解释。@ 

可是，如果我们能够把生存与物理学上的客观价值 p 联系 
起来(这是速率和相互作用参数的相当特殊的结 合〉， 那么选择原 
理就不再代表一种卑早 S * 的同义反复或陈词滥调。任何原理， 
在它的逻辑内容得遙士后就 W 以多少清楚一些了，因为逻 
辑将揭示出是同义反复还是对应关系。 

进一步的绪论是，如果生命进化是以可推导的物理学原理 
为基础的，那么，尽管它的途径是非决定拍，但是它必须被看 
作 一个不 可考卑的过程（参见后面夂在第 4 章到第 6 章处理的 
模型以第 6 和第7章讨论的实验表明，它不仅仅是、 
^原则上”不可避免的，而且是现实的时间间隔中充分可能的。' 
它要求适宜的环境条件（这不是在任何地方都具备的），并保持 
这些条件。这些条件曾在地球上存在过，并必定在宇宙中的许 
多行星上继续存在着。只要能够供给能*，这种进化过程就会 
继续下去而没有时间的限制。这样一来，任何关于“固有的” 
时间限度的预言，终将取决于我们关于宇宙能源的利用性知 


① “选择价值 w 这个术语出自他们的著作。 

② 沃尔特拉和洛恃卡的蒂作逬得一提。它眹系着对特定的竟争生长和 4 *斗 
令<问題形式的数学处埋，但与大分子中“信息"发彳 t 这个一般问题没有多少联系 * 
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识，因而这就密切联系着宇宙学问題 C 关于宇宙学迄今尚无定 
论)。 

本文中关于选择和进化原理的抽象公式，当然没有包含如 
下假定，进化实际上发生在定态的极端的，抽象的约束条件下。 
本文已经强调了与热力学平衡的相似之处。对涉及到蒸汽机最 
大(:效率）的卡诺循环的抽象处理，带来了对 t 平衡)热力学原理 
的理解，当然没有任何一个蒸汽机是处于、或曾经是处于平衡 
条件下工作的。如果总是保持极端的约束，进化中的进步将是 
极其缓慢的 C # 且有许多社会学的含义）。不过，这些条件掲示 
了原则性的东西，使我们可进行模型分析，并告诉我们如何进 
行重复实验，从而最终引导我们去重构某些进化事件。 

我们接下去谈最后一个问题6 


8*6 生命现象能够用现在的物理学概念加以解释吗？ 

果简单地回答“能够”，那就把我们置于一种困难的境地，因 
为这就要求我们证明这种回答，例如要用完全归纳法来证 
明这种回答。聪明一点是把问题倒过来，即无论何时如果有人说 
物理学对生命不提供任何解释，那末就请他证明他的结论，或 
者更好的是，我们只须用一个反例就可以否怔他的铕论 。+ 
我们有这种反例吗？这大大有赖于我们对生命定义是杏有 
一致的 看法。 

奧巴林曾提出如下的性质来作为“ 生命” 一词的定义_硇> 
代谢， 

自我复制， 

突变性。 
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象冯•诺意曼的 “自我 复制的自动机〃那样的机器，就能眵 
满足这种定义。这种机器肯定会有“代谢％在电插头或油箱的 
环境中，它能够找到足够的“食物％并进行任何一类工作当 
然，这种自动机的特征不仅仅在于 具备按 照某个程序而复制出 
它自身的能力，而且在于复制出此程序的能力，从而使得任何 
后代机器能够复制错误，这些错误可能会导致有优势的“基因 
型”突变体。我们会认为这种机器人是活的吗？大概不行，因为 
它箱要人去启动它，所以我们 会把它 称作是“人造 的”。 

在第4到第&章中处理的复制性大分子循环，是另一个例 
子。这些循环能移自我启动，但是，任何复杂程度小于第6葷 
处理的催化趙循环的东西，都不能看作是“活的、这种催化趄 
循环的特征有10个 C 参见 6*2), 其中包栝了奥巴林提出的3个。 
这种循环的存在只取决于： 

勾如同在第4到第6章详细提到的物质的某些化学性 
质，至少在原则上能够用童子力学理论来解释,以及： 

要有一定的物理条件，我们完全有理由假定地球上曾存 
在这种条件。 

我们必然得出这样的结论:生钫学基础不需要“新物理学”1 
但是同时我们要认识到，我们从这个结论还没有得到多少东西 • 
及单个大分于到催化超循环或者“活”细胞的这一步，肯定没有 
从单细胞向具有自我意识的、智薏的人类之过渡那样惊人。要 
理解在这个过渡中包含的各种各样步骤，很可能不儒要多少“新 
物理学但 是很可能需要如同第一步所要求的许多进一步的 
t 可推导的）概念\ 

正如维特根斯坦在50年前 说过： 

# 人们只是在生命问题消失时，才看到了生命问題的解决， 
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: 有的工作是些评述性文章和原始素材方面的报告。这些工 
W 作转到物理学家和生物学家方面。对于物理学家来说，他们 
必须对一些生物学家或者生物化学家完全熟悉的事实作出总 
结，以说明从那些前题出发的生命现象理论 a 经建立起来了，并 
且说明为什么是完全肯定的，以及为什么不讨论别的模型。同 
时还应当向生物学家指出，生命过程是被物理学原理支配着的， 
并且不能回避定量化的公式 D —些对物理学家来说是熟悉的术 
语和解决方法，通常还有半定量近似的清晰性从而被详尽地讨 
论。 1 

问題的焦点是： 

“生物学是否能眵通过物理学以它现代的方式建立起来?” 

" 具体答复至今仍被概括为一句话，应当说，对于至今巳被 
充分研究过的生物学的过程和现象没有任何答案 P 因为我们所 
熟悉的形式的物理学还做不到进一点。如同在无生命世界中的 
宏覌现象，尽管对现象作详细描写的限制不在原则方面，而是 
在复杂性方面，但是并不排除我们熟悉的物理学原理对于生命 
现象以一种特殊的形式表达出来。首先要说的是对于信息产生 
的理论，其特征方面和物理学可以引出的东西——■货的槪念支 





配 W 进化的 最优化 过程.或者说，这些过程的皙时的优先取向 
起源于不可逆过程热力学的稳定性临界埋论，而进化则在原则 
上是不可避免的。 

下面进行详细的陈述 • 

进化论 原理的 唯象公式在第2章进行了表述。达尔文原理 
是以一个和最优化原则相联系的确定的物理假设出现的，一般 
并不作为一种茚生物圈相联系的不可逆现象，它通过普里戈金 
和格兰斯多夬的稳定性临界理论和定态热力学理论相联系。有 
些概念，如选择压力和选择值等可以通过承认所限定的动力学 
条件 C 例如，“流”鞠 ”4, 这些常数）进行定量的和客观的物理 
描写。这里表达的量的概念为信息论提供了基础。“信息”在这 
里是指在动力学理论中所描写的分子的一种特征，并且通过自 
身的复制能力进行评价。它能够使不同能量的状态互相区别，并 
对一神按照纯粹功能观点进行的“首次”亩组织作上标记。 

第三章研究了唯象理论。由于单一事件的不确定性所受 a 
的限制，随机理论在大量粒子数的情况下提供了一种可能性， 
去建立唯象理论的平均行为。它并且进一步导出了唯象理论的 
这种表述。在这里，进化^概起源于单个事件，通过生长得 a 
" 加强乙并在宏观上对此作了描绘。一种在本质上比较强的不 
确定性，在与封闭系统相比较、与现存系统相平衡中产生出来， 
这种不确定性不仅表现在个体结构上并且表现在其历史 
中。 当然，这神理论和生物学家中传播的个体不确定性相咲系， 
它将消除一种偏见， bp “适者生存”的达尔文原理是一种平庸，的 
同义反复：“生存者生存'假如“最适者”只是通过生存的亊实作 
为一种偶然的结果被肯定下来，那么这种解释也许是合理的。这 
种情况是少见的，并且在自然界是儿乎实现不了的。假定这种 
情况有一次以一种完全精确的、完美无缺的重复出现，那么另 
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一方面所有选择童，即竞争着的种的动力学恃性的不确定性就 
会完全 退化。 这样一来，由于自动催化复制机制，某种偶然的 
涨落可能得到加强，以致出现这样一种选择，人们不能以任何 
方式预言其结果。但是所有日常进行着的复制过程，由于相互 
作用能的限制，都附带有一种已知的缺损：在这方面，它们一 
般在选择量上相区别。而选择总是通过最优过程来识别的，在 
那里，“最适者”这个槪念是一种具有附加条件的极大值，即所 
谓最优值。涨落起着一种重要的4用，在选择一种合适的有益 
变异时，其重要性首先表现在一种唯一的复本形式上。涨落的 
作用越强，择优选择的 A 选择优势”越小。 

第4到第5章探讨了具休的反应楔型 9 应当指出，“生命力" 
结构的出现「单细胞微生物的前身）是和选择机制的特殊条件相 
联系的。它既不由核酸也不完全由蛋白质所构成。以选择机制 
为基础的复制过程一定是非线性的。而不仅核截还有蛋白质都 
能按“准线性”复制机制复制出来。从而出现了这样的系统•.核 
酸所含的信息太少，蛋白质所含的信息太多。信息太少意昧着 
不同的相互竞争的序列不存在 t 为编码择优功能可复制需收集 
昆够 的信息 & 太多的信息意味着自身择优变异的概率太小*>反 
之，知果一个系统不仅含有蛋白质而且含有核酸，郅么可以利 
甩两者的功能方面的优点得到了一种稳定的选择6其优点是： 

岣 核酸具有固有的自适应性。借助于此，系统不仅可以复 
制，而且可以改变一次性建立起来的信息状态。 • 

b ) 蛋白质具有巨大的功能方面的能力 〔特 征识别1催化作 
用和有规则性它在建立有序的功能统一的过程中把单个反映 
步骤联接起来是必不可少的。 

由核酸和蛋白质之间的耦合 C 非线性的）所产生的反应循环 
等级已经表明了生命系统的本质恃征，丼且一直进化到活细胞。 
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出现一种这样的自复制超循环系统取决于一种单义编码系统的 
建立。第6章后半部分讨论了具有单义有序编码形成的假定。 

第7章最后描述了进化论方面的实验例如西格尔曼首先 
用-噬菌体来完成这些实验。第2和第4章发展起来的理论提 
供了进行可重复测量和定量评价的基础 a 

现将前述工作的结罘汇总如下： 

- 1. 对于核酸和蛋白质复制机制的详尽分析并没有显汞出 
某种根据，从而承认存在生命现象所特有的力或相互作用。以 
生命系统进化为特征的选择行为已经作为一种特殊的反应系统 
所固有的物质属性。 

2,每一个通过进化或者选择所获得的系统，其个体的构造 
是不确定的，其进化的发生过程是必然的，因此这是一种规律 # 
具有某种优势的进化的出现籾一种不稳定性相符合，这一点可 
以用普里戈金和格兰斯多夫关于稳定性的不苽逆热力学过程进 
行解释。 H 此进化是一种最优化过程，在原则上是不可避免的。 
而个别进化途径的选择倒是不确定的。 

3_最后应当指出，生命的出现是和一种固有属性的序列联 
系在一起的，在物理上是被完全单义地建立起来的6建立这种 
固有属性的前提估计已被逐步实现了，所以“生命起源”或者物 
种进化都不能描写成一次性的创造活动。 

鸣谢 

本文所表达的一个个思想，其中许多不能说是新奇的。不 
过，本文是为物理学家和生物学家写印，其中一部分人有时看 
来是平凡的东西，而另一部分人则可能不这样看。请原谅我 
的文章这么长，是因为我认为整体比一个个思想的总和所代表 
的东西要多。 

关于选择理论的思想，最在与克里克共用早餐的讨论中敢 
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发起的。西格尔曼的进化实验以及普里戈金对“不可逆热力孥” 
的基本贡献对此提供了进一步的推动。目前维也纳大学的舒斯 
特进行了 C 且正在进行）关于自组织催化循环的大量计算机计算 
工作。我们多次有趣地与计算机打赌，猜测进化竞争的结果，结 
果总是计算机获胜。罗杰*索尼里对我的英文稿进行了校正，还 
有人耐心地听取了这一切。 

谨向他们所有人致谢 I ' 




生物信息的起源 



@ 題和伪问题 


: ^我们这个时代，物理学家必定会把生命现象包含在关于自 

然的概念 之中。 

「 生命是什么？ 

30 年前，薛定谔在他的著名文章中，卓有胆识地冒险固答^ 
了这个问題。在生命的分子密码秘密已被揭示的今天，生物学 
家似乎更谨慎了，用克里克的话来说，众所周知，难以定义生 
命这个词， 

物理学家们经常碰到这种困难，特别是在涉及到十分棊本 
的术语方面 S 牛顿在其《原理 A 中对“时间是什么”这个问通，给 
出了一个非常明确的回答。但是范曼在他的《物理学讲义》中，竞 
然给出另一个定义无论如何，真正的问題不在于我们如何定 
义时间 * 而在于我们如何测量时间， 

我们能够澍量生命现象吗？或者最好这样提问^我们能够 
规定生命特有的标准并通过试管实验验诋这些标准的有效性 
吗？ 

我们必须意识到，生命有许多层次它最终可归结到物 
理学家关于“自然”的概念，这正是我们这本专题论文集的主題 
之一。 
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为了问答上述问题，我们当然不得不从某些 较低的 层次入 
手 。我们 的兴趣将集中在从非生命到生命的过渡，即“生物信息 
的起源”问题 p 有许多间题是属于这个学术主题的，其中最普通 
的 H 题是“先有鸡还是先有蛋' 这个问在现代生物学中它 
完全可以用“先有蛋白质还是兜有核酸”，或者用更抽象的攢词 
“先有功能还是先有信息”这类问题来代替。然而，如果“先胃是指 
因果关系而不是指时间关系，那么 # 谁在先 p 就会显得毫无意 
义 & 原因在于，倘若功能为了进化到目前已知的复杂程度需要 
以信息来表达，那么反过来看，这种信息又只有通过它编码的 
功能才获得其全部意义。的确，在所有的生命物体 令， 甚室在 
最原始的生命物体中，蛋甶质和核酸都眹接在由一些反馈环路 
组成的复杂的分级结构中 < 参见图3-4)。因果关系的开端就象闭 
合循环线的开头与末端一样没有什么意义。 

以“普通的 ”化学 制备为基础进行的实验室实驗告诉我们， 
在前生物条件下，这两类生物大分子坷能已互相独立璁产生出 
来。这样一来，如果我们重新表述 # 先有鸡还是先有蛋问題，那 
么与生命起源相联系的时间上的“先”便是有意义的。例如，这 
两类大分子中的任何一类，是杏具备足够的实施力量吁立法力 
量，以至能够自发地启动自组织过程芨进化过程？或 i 换一种 
说法：它是蛋白质和核酸之间的作專寧 取吗? 、这种相互通讯就 
是指密码与翻译机的集铕，它起&一敛的、功能性的自组 
织过程一这种过程与发散性的、无组织的大分子合成过程不 
同。 ■ 

隐藏在所有这些问题背后的主要难®，是生物的复杂性。这 
种复杂性在尤分子化学层次上就已经表现出来了* 
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生物的复杂 1 
性和特殊性 


^察一下一秤典型的小蛋白质分子肌红蛋白，其结构如图】 
I 所示。其分子置约为10%这意味着多肽链约由 10 s 个氨基酸 
残基构成 & 给定20种自然的氨基酸，我们会发琬在这种长度上 
有 2 0_或10〜那么多种可选择序列。 


I * 1 «+»>** 
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囹 3-1 霣白质的 18 构埋次 

(a)— 级：氨基睃{大約20种）以共价键结合在一起形成线性多肽链。 


肽键增强了线性链中的 CO —和 NH - 基团的极性"蜾 MT 或 
"折並”结构是由这两种$团间形成氬键所致 

( c ) 三级■、白侧链相互作用而稳定化的空间折 桑;， 功能团之间的距离有 
—种精确配合的相互关系，从而形成"活性郁位 \例如， 如围中 所沄由 
X ：射线衍射测定的肌红蛋白的结构。 

(句 四级： 几条多肽链可以结合成包含有调节 和摧化能力的复合体_ 通 
过调节位置处效应物结合上的构家女化，来诱导酶功能的控制， 



3~2 核鑭旎 锗构 （鐮沃 寒 和吏里束） 

聚梭苷镟的骨架代表了磷酸確和糖(核糖或脱萆核糖)交賛的一种序列， 
磷»_ 糖调过 磷酸二_ 镱共 价结合.每 一种糖 的亚单元栽有 A.taC 
<在1)^1八中）或 A ， U . O . C (在 RNA 中）四种碱基中的一种，这些碱基 
即遗传字母表中的字符《互补性是建立在下述基础上的，即腺嚏呤 〔 A ) 
和鸟嘌呤 ( G ) 分别与胸腺嘧啶 （ T , 或尿味啶 XJ ) 和胞嘧啶 ( C ) 的 it 先相互 
作用，产生出两对 C 几乎）一致的几何形状(被聚合海识别、 




m 3-3 核醣和驪在 Kft 制《环 中® 切相关 

重要的功能联系是： ， 

b)DNA 和 DNA 聚合酶，贮存并繁菹遗传信患。 

( E >) 信便 RNA 和 RNA 聚合酶（与作为启动基闺或阻遏基因的蛋白质控 
制因子相互作用），使处理过程能获得 信息。 

(c) 转移 RNA, 氨基敌及其特定的 激活酶 C 氧基酡合成 海)， 充当引起转译 
的媒介，它们把每一个氣基酸联接到其特定的（带有反密码子的）连接物 

上 * 

( d ) RNA 和蛋白质亚单元构成的复合体——核糖体，结合并传递信使 

与赛基酰转移 RNA 匹配，并保化多肽链的合成。 

对于这种为活细胞所运用的自复制的生物合成楯环，分子生物学已对其 
复杂的分级组织有了深刻的见鲈 * 


实际上 t 肌红蛋白是一种我们在自然界发现的比较小的蛋 
白质分子。大多数蛋白质都是相当大的，在一条多肽链中常可 
包含300或 4 00个氣基酸残基，而且，这样的肽链还苽以聚集成 
为分子量极大的复合体，从而把它们的催化能力与控制和调节 
功能结合起来 C 例如，“变构？酶夂 
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必领把这些极其巨大的数目与我们通常在物理学世界中遇 
到的数宇联系起来看，例如与阿佛伽德罗常数加以比较；甚至 
与有关宇宙的物质总量加以比较，这个总量以质子质量表示，其 
大小也仅仅”达到10” 的数董级^如果我们继续锥进到整个细 
胞例如微生物的水平，而更不用说推进到更髙级的组织，这种 
不相称就已几乎令人沮丧了 P 

构成一个细菌细胞 C 例如大肠扞菌）的整个基因组的 DJVA 分 
子，代表了从 lO 1 ^ 0 ^ 个可选择序列中的一种选择或寥寥可数 
的几种选择。假若我们宇宙中化学上的有关状态仅仅存在了 
10〃秒，那么显然，在此类全部可能性中，只有根其微小的一部 
分有可能已被自然界验证过^ (注意 t 甚至借助高度适应的酶， 
—个蛋白巧分子的合成或降解所需的时间至 if 需要从1/10秒钟 
到几秒 钟&几 分钟。 ） 

复杂性总是被看作是生物组织的必不可少的条件。薛定谔 
在谈到它时用了“非周期晶体”这个术语。其实要紧的是一种提 
供信息的 a 质而不是有形的品质 & 

分子尺度上的复杂性，是由微观状态的个数来标征的，这 
个数字极为巨大，而且其中一些状态可以具有特殊的宏观意义 • 
这种数量大大超过了存在（或能够存在)于一定的现实时空限度 
内的任何状态数。总之，在统计力学的经典问题中，也包含着 
如此巨大数量的、远远超出任何群体容量的微观状态。不过，它 
们通常涉及到遍历性系统。这些系统性质允许适，的平均，由 
此导致了在有嗶钧涨落范围内对这种宏观行为进行决定论的描 
述。此类系统的再现时间是有限的，纵然这神时间也许远远趙 
过了宇宙的年龄。 

另一方面，我们在此将要讨论的系统，涉及到非遍历性。某 
些独特的微观状态可以强烈地影响宥观行为。在出现这种情况 
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时，这种“ 涨落* 被放大，并可以打破先前的稳定态 c 即並稳 
态） 。事实上，进化可被看作这类单向事件的一个序列 a 

生物的哼葶毕问题与生物的箄争毕问题 2 为补充^关于上 
述的巨大复“/自然界的任何选_择_能_特辣到怎样的葙 度呢？ 

由香农、维纳、柯尔莫哥洛夫和其他人发展起来的信息论， 
涉及到从一个珂选择的集合中进行某一种特殊选擇方面的概 
率。让我们考虑某条编码遗传信息的核苷酸序列。来自随机性的 
偏差，或许可归因于单核苷酸有不同的先验概率以及由于优先 
结合，这种优先结合类似于语词和句子,它是由语言结构所规 
定的、 或者由给定信息的意义所导出的 * 对任何 k 组符号结合， 
所有这些约束都能够用概率分布来表达。 

正如布里渊在他的专著《科学和信息论》中已经清楚相出 
的，概率论并不解释一条信息的“意义"或“价值\然而，在生 
物特殊性背后的是信息的某种审冬方面。这种语义方面的最终 
解释，必定只能在功能的即动力^的性质和关系中找到,而不 
是:在某种丰度和核酸的碱基对或者蛋白质的氣基酸残基的最近 
(和非最近）的相邻频率中 c 尽管在功能方面后者肯定是重要的， 
犹如通信和语义表达需要一致的语言结构）找到。 

让我们就功能的独特性表达的生物信息的特殊'性多谈一 
点。 对于任一生物实体， H : 如说一个酶分子，一个细胞器，一 
个单细胞，或者甚至某一生物体的整体，如果我们分析其动力学 
行为 ，我 们总会遇到其中一切基本步骤的完善的相互关蒹。“完 
善”一词系指，替如，可测速率处于或接近于被物理学定律所规 
定的上限。任何化学转化的速率，都受到相遇反应物的碰撞或相 
应频率的限制。如果形成了络合物，那么有辨别力的识别是建 
立在一定大小的稳定常数（即相互反应的自由能）的基础上的分 
析表明，酶最能适合这些要求。另一个例子是一个有成千上万 



个蛋白质分子及其他分子的整个细菌细胞的复制。大肠杆茼類 
胞的一个世代的时间，共计约为20分钟。其中包括对编码在一条 
约有400万个核苷酸的线性链上的信息进行顺序阅读、翻译和处 
理。一条400万个宇母的倩息，相当于一本排印得很密集的厚达 
千余页的书。按共计20分钟计，則处理每一宇母的时间小于 
1/1000秒。关于这种密码阅读和复制的一些基本化学步糠的速 
率，已经直接测得。有辨别力的识别单码字母，所需时间少于 
10* 秒。 

显然 * 至少在分子水平上，遗留下来需进一步改进的东西 
不多看来千千万万个基本化学过程中的功能性的相互关系 
几乎是完善的。这种完善榇志了生物结构的真正的特性吗？有 
多少种选择对象实际上被验证过？ 

一个包含X种 v 个残基的序列，在 K 个位上有取代，则可选 

择的拷贝数是于是一个蛋白质小分予 cx=20，y = 

100,参见前面）只有1900种“单误差”拷贝 > 但是，若 K = 9, 
即对该原序列中不到10%的位置进行取代，脚可选择的突变体 
数就已达到阿佛伽德罗常数的数量级，因此，除非运用某种等 
级原理，否则对可选择序列的检验是十分有限的 

我们可以提埤三种不同的可能解释，来概括这种关于生物 
特殊性的讨论 t 

(1) 拷贝选择只受物理力支配生命实体的出现，只不过 
是这神物理力相互作用的表现形式6 

_学|生命独交地出现，例如无论是从另一行星还是从试管中 
iith 现，都会导致一致的结构，特别是导致相同的密码和酶 
机构。 

⑺选择是特殊的”事件 （或最 好说是巧合乂它出现的期 
* S84 - 



望值低得可以忽略，但是相互作用的随机本质并不排除这种意 
外的、罕见的涨落 & 

结果：在宇宙中任何其他物理和化学的条件类似于早期地球的 
* ■ 

地方，发现生命独立起源的概率将小得可以忽略。 

(3) 在适当的空间与时间范围内以及有利的物理条件下， 
自复制及进一步的进化系统的集合过程，以一定的期望值出多 U 
此值介于大分子顺序的任何分布之中 & 这种顺序基本上是随机 
的。批类大分子系指蛋白质与核酸。因牝起初的拷贝选择是偶 
然的，但是随后进化优化到特殊效率的水平，这种优化是受物 
理学原理支配的。 

寧學， 无论什么地方，只要具备合适的物理和化学条件 （ B 卩，正 
ini 体物理学家告诉我们的，这在宇宙中并不少见），就应该发 
现生命。不过，个体结构，尤其是分子密码和机构，应与我们 
所知的系统大不一样。因此那些结构或许不可能被地球上的任 
何物种直接利用，尽管它们可以是以类似原理为基础构造的。特 
別是，在光学活性结构中发现不同手性的机会应该是509^ 

我已经列举出这三种偎说，因为它们导致截然不同的结果， 
# 这些结果兴许有一天会被空间实验，或者可能更快一些被试管 

试验加以核实。 

第一个假说的困难，尤其与基因型层次上的现象及表现型 
层次上的现象之间的独立性相联系^我们必须承认 s 我们不知 
道任何简单的结构一功能关系，这种关系可能会提示一种由内 
在力支配的对进化的独特指导。这样一来，我们将不得不运用 
一些迄今尚不理解的（也可能是新的）物理学概念。 

第二个假说，将是任何理论都力所不能及的。我们所箝要 
的不识仅悬華一事件，而是整个事件系列，其中每一事件的期 
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望值都是（几乎是） 零 & 

第三个假说的吸引人之处在于，它涉及到开始拷贝选择的 
巨大多重性。例如，在任何随机的球蛋白结构中固定几个点，就 
足以规定某神确定的催化优勢。或许会找到 VI ，000,000,即在 

个可能的序列中有10%个序列。 C 当然，任何确定的数都取 
决于我们所谓的“优势”是什么 d 再者，增牢哮起始拷贝期望值 
还是小得可以忽略。仅仅畢 萃了起 始拷贝 69 iii 现这样一个事实 
具有充分大的概率。相继的进化优化过程具有足够多的分支点， 
从而完全不能确定任何特定途径;但是另一方面，优化可能是某 
个物理规律的结果，就此而言前述情况也不一定属实^最终铕 
果将是某种独特的结构，例如，具有优化空间坐标的 k 组确定 
位置。可选择的最终目标（从而又有可选择的最优结构）的数目， 
肯定将大于 U 即例如，如果 X 等于5或1 C ，那 
么，任何这种最优结构仍将是极其大量 a<^ s 或效率较低 
的结构中的一种。 

这与诸如下興那样的策略性博奕有一定的相似之处。开始 
的几步具有走辩的好机会，因为大部分的下子有继续进化的潜 
势。在中间阶段，引入了大量的分支，而在结束阶段，可能的 
解决方法被压缩到相当少数几个等效的选择上，这种选择具有 
最佳的“将”祺。 

目前已获得的带有随机结构的实验证据还是支离破碎的， 
它有利于中间型假说，而不是两种极端中的任何一个假说。然 
而，相当多的物理学家和哲学家似乎专注于第一个“上帝不掷骰 
子”的假说，而许多生物学家则倾向于相儐“绝对偶然性”假说* 




“生命傅奕” 


m •诺伊 曼关于自复 制机的 思想，已经激起了数学家对一种 
q 模拟增殖和生长的特殊类型的博奕发生了兴趣。乌拉姆在 
“论递归定义的几何对象与生长模式^一文中，描述了一些应用 
于细胞自动机的这种博奕；更新近一些，康韦引入了一种激动人 
心的博奕，他称之为“有生命的*% 因 为“它类似于某枰生命有机 
体社会的兴衰和变化”。我在这里提到这些博奕，有两点理由> 

C 1) 它们极好地表明了，从非常简单的构造规则，如何能 
够获得难以想象的复杂性，这些复杂性是属于那些包含着许多 
功能特征的对象的。 

(2) 它们恰恰类似于前述的三个关于生命起源假说中的第 
一个假说：由最初的构型预先注定了完全决定的进化途径，通 
过正 确实 施转移规则，它就由此沿这条途径前举。这些博奕一 
般具有某个有限的或无限的小格子，其中每个^ 子均被 指定处 
于有 限数目的给定状态中的一个状态， SP " 空态”或“占态'另 
外，每个小格还具有有限数目的从而相邻小格影响着它自身的 
状态。把某种转移规则同时施于每一小格，则状奉的模式以离 
散的时间步调发生变化。每次博奕的结果，不外乎是消亡、生 
长和静止的行为 C 即某神樟定的或振荡的模式） 这三种情况之 
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一。表 3-1 展示了康韦的生命博奕的特征。模式可演变得极为 
复杂，以致除了非常少的简单起始构型以外，要预测任何最终 
结果都是极其困难的。尤其是，诸如飞船”、“滑动炮”或“捕食 
者” C 参见表 S-1) 此类具有 46 战略”重要性的结构，把某些特征添 
加到了这种博奕中，从而使得对其感兴趣的门外汉以及科学家 
都将为之激动,科学家也许会抽象出新的原理，以构造一种万 
能计算器，即图林机。 

表 3-1 康电的生命博奕 


__圖讕酺_ 

■圖___囑 

_____ 

茧 iiHjj 韶蹈链錄 _ 激海 jjjla 廳 
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该博奕在一块《无限；^棋盘上进行 * 毎个小格可采 取“占 或#空 " 小格上 
可置上筹码以表明其"占”态。给定的小格状盈取决于其相邻小格的状 在康韦 
空间中，每个小格都有4个正邻木格和4今角邻小#，共计8个相邻 小格。 时间以 
离散的步子流逝，毎一步都构成一次生有或一次“移动' 这些规则同时适用于所 
有小格 • 它 们是： 

1生存 • 与 2 个或 3 个筹码相邻的每个筹珥都可以存活到下一代^ 





死亡 _ 有 <个或更多个邻居的筹码从过于稠密的群体中死亡，即被移走* 
只有1个邠居戒没有邻居的筹码，因孤立而死亡。 

3. 出生 s 每个不多不少正好有3个邻 •的 空格子是生育格子，它可在 下一次 
移 走时放上一个筹码。 

重要的是要理解出生和死亡是苘时出 现的， 表中巳表明了几种典型的构型。 
招连的走子表示为连接的 步子， 

三个一组， 即芾亡 〔1)，变得稳定（2)，或者振荡 （3 ) a 
淸动者（4)，即樺跨棋盘的周期结构 4 (注意，其余的振萚子保持原位不动 
振荡子 W 的周期为 W 。 每移走7次*即上下颠倒 一次。 这个“翻斤斗者__是4、 
柯林斯发明的。 
tt 上表 



左上方的“滑 动炮” 发射滑动者，被右下方的捕食者•吃棹％淸动炮是一个周 
期力30的平稳振荡子，每一周期发射一个淸动者滑动者向右下方移动， 被周期 
力15的振薄子即捕食者吃掉 & ^ 



3-2 博奕 


给定： 对于每个博奕者，有一个用字母 A , U , G , C 表示的 JVC 例如 flO ) 位四卖 
的随机序列 和一个 四靣体 骰子， 般子的毎一面代衷一个字母 • 

目标：依次掷般子，依据所掷骰子的结果把序列中相应的位置加以代换，毎个博 
衾省都 S 尽*趋返畀有尽可餌多吟 A 17 球 GC 对的汉铎结构，一旦达到最先出现的 
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•■完掊 1 * 结构，博奕即行终 ih a 每个博奕者都要记下配对玫，其中 GC 对按 AU 对的 
两倍记数。在每一轮每个埒奕者只^掷一次殽子，但他可以自由宣称自己的骰子 
掷得的某一个位置 & * 

規则： （1) 互补规则^两个互补字符 （A 和 U 或 G 和 C) 相邻时配对，即被联系在 

二 I 

协同规则。 H 对那些具有下列情形的互补对 计數： 即它们至少呈现为 
4AU 或 2AU+1GC, 或 2GC 对的不间断序列。 

(3) 立体规則。由2梏折馇可形戎任一模式。折昼需使两个字符进入相邻位置， 
它将产生环 • 甴于体”原环区的5个字符必然保持不配对。 

进一歩可能的约束是该链的端-端匹配条件 a 


呼寧亨哼埤 f : 环太多的话，则使配对的可能性减少得太多，还 
导致对协同規则的限制 * 一个环一象在发夹构型中出现的那样 
—将把起始配对的机会限制在统计 也望值 之内。随机配对的较 
大涨落，即对期望值的正偏差，只可能在较短区域的特殊结合 
中发现^寻求这种区域，需要形成几个坏。这种优势应归于存 
在一种很大的结合多重性， 它％ 发夹构型相反对 SO 个字符 
而言，最优绪构就象三叶草。而且该博奕很好地模拟了图5所示 
的较长序列。 

这个博奕的细节是由温克勒完成的，他的工作基于弗里斯 
科、艾伯茨和多蒂早期对结构的估计。 


此博奕中所缺少的，是某些随机性因素。任何分子的复制 
过程，都会随#1地出现“ 误差％ 如果适当地选择，这®“误差” 
或“突变”可被看作进一步进化之滬，即新信息之源。比起由一 
位“全知的创世主”已经置入起始槙式中的信息来，康韦的博奕 
并不创造出更多的信息 & 该博奕不受任何其他影嘀，正确实施 
转移规则它就必然走向停止 a 

设计 出作为 A 绝对偁然性”假说的刺子的博奕， 当然 没有多 
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少份值 D 任何抽彩号或掷骰子都是合适的。如杲引入适当的选 
择规则，这种博奕便可成为进化行为的代表， 

考虑某字母序列，它可以代表一个核酸分子的碱基序列(见 

AGUUCCGCAGGCU -个字符 

4种 

我们的任务是，在确定的选择规则指导下，由随机地变化 
单宇符而获得某特定序列。“随机 源”可 用正四面体散子模拟，此 
骰子的每一面分别代表 A 、 U 、 G 和 C 这4种字母之一 * 」 

“绝对偶然性”将相当于同时掷^颗骰子，即每一颗骰子代 
表着 v 个位置中的一个位置，而且同时相应排列字母。如果我们 
寻求某特定序列,那么平均需掷4〃 次才能做到这一点。例如，如 
果 V 大约是&0 C 即相当于最小的功能赛酸分子一 — 赛基联连接 
物 tRNA 、, 这场博奕将是“无止境的” （也是 呆滞乏味的），祺然 
如同抽彩号时不可能完全把“幸运号”的出现排除在外。 , 

我们可以把更多的智力因素渗透进这场博奕中，只要我们 
引入进化标准并确定选择规则，逋过 它们迫¥ 系统与 此标准 
相匹配。 

•• j . 

我们所要选择的东西是什么？ 

信息如果不能保持到被读出， 它就役有价值 a 任何属于热 
运动的非平衡结构都将瓦解。特别是携带信息的大分子序列正 
是 C 而且必须是）这种非平衡结构。这样一来，它们的、 r- 语义 
学”仅仅能够渉及信息守恒，即生存。那些序列是有利的，它们 
提供进•一步的信息以改进这种品质 i 增进复制速度或精确度、或 
者抵制分解的信息。任何自组织的选择机制，都必定对这埤性 
质起作用9实际上，达尔文原理正是在进化的这个层次上起作 
用的6 





极易被水解作用降解的核苷酸线性聚合链，由于生成由图 
3- S 所示的、利用 A _ U 和 G — C 的特殊互补作用的双链区域，从 
而得赛 I 有效的保护。这神力图取得最大的碱基配对（更倾向于包 
含较輪定的 GC 配对） 的聚合物，因此将取得最好的生存机会*进 
—步的线索是，孤立的碱基对并不稳定，只有通过集结过程才能 
形成双链区域，这个集结过程包含了 2 GC 或 1 GC 与 SAU 或 4 MJ 
配对之间的协同作用。而且，折叠时伴随着立体约束因素，从而 
限铟了最大配对数，配对只有在某种特殊结构型式中才能形成* 
所有这些约束将在我们的博奕中通过特定的规则而加以考虑。 

表 3-2 描述了这种进化博奕。其定董规则基于 B 知序列的孤 
立的低聚核苷酸实验数据。目标在于，在最短的可飽时间中（即 
以最少的掷俄子次数），达到一种以最大的 At / 和 GC 配对数(:其 
中更* 有价值的 VGC 配对 按较不稳定的 Au ffi 对的两倍计数）为 
特征的结构。获得的（二级)结构（如三叶萆 O 型式相当重复地 
象博奕中的胜利者一样出现，并引人注目地与迄今由序列奋析 
所核实的“自然”结构完全一致 C 参见图 3-5). 大多 数这种 RNA 
分子都巳经对筹功能性质进行了选择（例如 作为氣 基敢连接 
物％而不是对其编码蛋白质结构的能力进行了选择。对这些分 




B3-* 功鱔 RNA 分子的 K 二 BTtt 构 

00转移 RNA， 即丙氨睃的连接物^ 

00运用 C?0 噬菌体的特定 复制酶 在迸化实验中获得的 41 中变体\ . 

(O 由噬菌体 MS2-RNA 的核酸酶消化获得的"外光”基因， 

这个基因编码129个氨基睃的序列。 

所有的结构都在空间进一步折叠， . 

h 

V 

子来说，稳定性的确具有本质的进化价值 6 这一点能够在试管 
试验中直接验证，在试验中某个功能性质是属于特定的选择株 
系的（参阅第5章〕。 
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表 3-2 中描违的博奕，几乎模拟了自然选择过程中的极端现 
ti . 如果选择优势是指正确地占据了任何单个位 S ， 而与其他 
位置的秫态无关，那么就达到了一种真正的极端愤况。在没有 
诸如协同性或空间阻碍等任何附加约束时，配对就会类似于这 
种情况。为了占据指定的 v 个位置，我们仅仅諮要次数最小的 v 
次试验 〆 对 v 个位置中的每一个位置平均尝试 X 次，但是人 
们可以从某起始模式入手，此时可预期有 v A 个位置可以被正确 
地占据。如果“配对”是唯一的^约束，那么 * v 仅仅包括一半可配对 
位置，这正好与另一半匹配。）要领会 v ( x - r > 这个数，须与 P 这 
个数比较， v 是在没有任何选择规则时无条件的尝试次数 C 例 
如，对于 k = SO , v = 则大约为240比这种非协同选择 

过程的极埔情况难得在自然界发现。它将显得是决定论的，因 
为它必然达到与该途径无关的某个真正的最太值。主要在表现 
型层次上很明显的协同性要求 C 例如，在蛋白质的三维结构中以 
及它们在控制功能中的相互影响），将大大地增加试验次数。它 
将使得途径出现许许多多分支，这就使得最后结果将依赖于不 
确定随机事件的历史频序。这种最优化程序明显地不同于热力 
学平衡过程，热力学平衡中的真正极值（自由能取极小值)是独 
立于途径而达到的，而且仅仅是状态性质的特征。 

如果我们现在返回到“自然选择_事件，我们就必须找出，在 
此博奕李掷骰孚并按照规则进行选择的博奕者，是如何被分子 
机构中内在的机制所代替。如果要把达尔文原理推广到分子水 
平，我们就必须把它与分子性质联系起来，并从更基本的物理 
学原理中将它推导出来6 - 
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疼尔文和分予 


4 J 稳定性和选择 

择性的自组织能力必须与物质的特定动力学性质相联系， 
® 并且只有在特定环境中才能发现。 

让我们考虑某化学实体~ i 可以由某种化合物、某个大分 
子序列、或者甚至某个具有协同反应行为的相互作用物神的系 
综所组成。这种实体平稳地形成或分解_，它们 W 能是一 个复杂 
的多分子过程，并包含一些平行的或串联的反应步骤,这些反 
应可以是任意阶的 * 

―^ 

i 的群体变量记作 c ,, 其变化记作如果相应的产生和消失 
(包括分解或运输）的净速率正好相等，则浓度^取某种定常值。 
特别是，如果两个箭头连接着完全相同的状态，即如果一个状 
态是另一个的逆状态，则 Cr 的定常性对应于一种平衡分布。 

我们把注意力集中在〗的涨落上，涨落出现在群体变量中 
并影响着净生成速率和净分解速率。如果速率的变化与群体变 
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量有相同的符号，我们可把这种情况记作 # +”，如果符号相反 
时记作 ' 又如果这个速率与々无关则记作 >0' 对于耦合 
反应，为了决定速率项的涨落响应的符号，需要作完整的系统 
分析^ 9种可能的情况可以用“支付”笼阵的形式表 * 




矩阵的主对角线上包含了 三个最 基本的 结果： 稳定态 cs)、 随机 
溧移(及） 和不稳定性 ( j )。 其中的下标有助于澄清不同的情况 * 

任何接近真平衡的过程都将落入 Su 类型中 f 下面将联系埃 
伦菲斯特的缸子模型对它详加讨论。对开放的非平衡系统，第 
—行和第二列代 表了比 较普逍的反应行为：一级分解过程以及 
产物对反应物无任何反馈。其他两行和两列分别要求更专—的 
性质。尤其是在生化系统中能够发现它们，它们可以包括自动、 

交叉或循环催化(第三列），产物抑制 t 第一列)，催化部位的底 
物饱和 c 第二行）或诸如变构调节所展示的更复杂的控制 c 第三 
行和列乂 最 后两种情况仅仅在有限的底物浓度范围内 才普遵 
有效 * % 

* 支付矩阵”反映出稳定状况和不稳定状况的一种对称性， 

即 Su、S 12 , Sh 与 f* a 、 比较。按照李雅普诺夫标准，这 6 ^ 

个结果类似于 # 舄判定的”情况。如果在某稳态 Cdc,/dt=0) 的邻 " 

域中，我们用 心的幂 级数展开这个速率方程系统，便可 
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写成如下形式: 


= + F,Oi ， ⑴ 

at p*i 

函数 fV&l 括了所有非线性（而没有任何线性)项，因而能眵对充 
分小的〜收敛。设、是该线性系统的本征值，即是如下方程的 
根 

} P - kE ]^ 0 , P-|p l£ I；五=单位矩阵 0 ， { Z ) 

■ 

于是，不论 尽的形 式如何，立即可以区別两种情形，即这些 
通解是“渐近稳定的％还是“不稳 定的' 业已表明，对 
这两种情况，系统 （1) 具有当 £>H 稳定）疫^ <0( 不稳定）时均可 
收敛的级数（包括在时间 f 指数与多项式的乘积）形式的解族。如 
果所有 Re 1<0,则结果稳定> 如果其中至少存在一个&，使得 
\>0,则在 Jw 中出现不稳定，如果不存在正的V则可能不 
那么容易作出判断，但至少存在一个&，且即一个为零 
的根或一个虚裉）只有在 A 支付矩阵”的反对角线上 （D ls r^D u ) 
才可能包含这些“可疑”情况，尽管“可疑 w 情况并不唯一堆由它 
们代表。若按照李雅普诺夫方法检查这个展开的方程可能会揭 
示出稳定的情形或不稳定的情形，这依初始速率方程的特殊形 
式而定，尤其是其中的线性项。普里戈金在其演讲中已经绐 m 
了一个关于稳萣性标准的非常一般的公式，这个表达式应用于 
远离平衡的稳态。①他把涨落效应归于耗散项 

^a^^J k 6X k9 

式中 or 是来自系统内不可逆过程的熵产生心是广义流， 


①注意 他定义 的局域平衡，它允许温度、压力，以及熵、化学势等变董具有 
如同在平衡热力学中那样的意乂，这个假设应 m 于本文中的任何远离平衡的化# 
过程，均保持 有效* 
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A 取其共轭的广义。对于化学反应系统，流和力由（非向 量的) 
反应速率 V ,及相戍的亲和力 Aa 来表示。从化学势中导出的亲 
和力，包含着对数的浓度项，导致了对 i 分解的 X ,的正响应， 
以及对 i 生成的 I 的负响应。（注意，对于处在非平衡定态的 
化合物匕至少有两种亲和力分别表示 i 的生成和分解如果我 
们现在分析 <5 V fe dA k 分别对这两神过程的贡献，并与前面引入 
的“支付矩阵”进行比较，我们发现同格竺斯多土_普里戈金的 
标准完全一致：对所有心情况，和<7>0;对所有情砰， 
^<0 ( 以及对于有 <5成= 0。对 D 13 和 D 31 ，生成和分解的 
贡献具有相反的符号，所以这三秤结果均是可能的，这取决于 
速率项的特殊形式及大小。 

4.2 随机模型 

t 论是采取一种稳定的分布，或者随机地在不同状态之间扫 
%掠，还是作为一种不稳定性的结果发生不可逆变化，多样 
性都将成为进化的自组织的最重栗前提。对这些行为原型进行 
比较，并对它们的随机本性展开讨论，会进一步说明并突出这 
一点。 

稳定行为最好以埃伦菲斯特缸子模型来说明，一些物理学 
家也把这个模型称作狗一跳 ® 模型。我可以扼要描述这个经典 
的统计力学难题，鉴于要进一步讨论其他模型，使我不能完全 
省略掉它。考虑两口缸子，或两个匣子，在其中任意分派 2 N 个 
球，每个球分别标以数字1，……， 2 N 中的一个数字，另外，有 
一个匣子装有签条，每个数字有且仅有一根签条。为了保持所 
有球有相等的先验概率，在博奕期间必须保持这组签条的完整。 
博奕的程序是进行抽签，并把袖得签条所代表的球从一个匣子 
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转移到另一个匣子。众所周知的结果是球等分于两匣子中，且 
与起始分布无关。在每一个匣子，都将平均有 N 个球，其平均涨 
落"二士 V 玉。 

该博奕模拟两种相等自由能状格之间的 （ 化学）平衡，当然 
容易把它一般化，并推广到任意 K 科状态之间的分布，这 K 种 
状态有不同和被移居权。重要之处在于分布的稳定性 t 其涨赛 
打出现的概率尸《为 

p _o^ C2N)1 〜 r 如 

CN + 吣 KN - 吵 V.OrN) 

崎别有，它也是年了单微现 
‘的槪率 & 对大数&(这对大多数统计力学难蘼是现的)，这 
种概率是如此之小以致巨涨落（几乎 ） 从不出现，而“小”涨落（即 
在土 的平均极限之中）则非常频繁。这种行为是由涞落的 
自调节性质带来的。乜们®是大，则它们的逆转概率就越髙 6 

舸如 ， 这种性质在代表 D i 2 情况的抛硬币博奕中被遗漏了。 
此处，先前发生的涨落对下一个结果的概率毫无影响如果在 
这种博奕中，我在一连串的成功之后开始计数，并且将这些成 
功事件也计数在内，我就会以某神不公平方式偏爱我的位置，® 
为对于任何进一步的抛掷，我仍然有成功一半的概率。在埃伦 
菲斯特博奕中情况不一_，涨落溧移不能自我控制，所以分布 
随着时间推移而平稳地变宽。 

与埃伦菲斯特模型相联系的涨落行为，正是达尔文选择机 
制的“逆指示' 从第3章中被逑的巨大复杂性方面来看，它绝对 
不许运用稳定的平衡分布 。 这样一个系统不苛能作出独特的,选 
择，因为依据其相对自由能含董它会占据所有的可选择状态 & 
所需要的反而是包含不稳定性的机制，在生长限度的约束下允 


* 393 ^ 



许无优势的拷贝完全消失 b 

这种行为可以用另一种博奕来模拟。准备个球，其中数 
字1至 iv 中的每一个有 N 个拷贝，从准备的个球中对每一种数 
字取出一个代表即总计有 N 个非简并拷贝，并把它们置入一匣 
子中。博奕中的程序是，任意从匣子中取球，并轮流地置它们 
于清除或复制两神命运中。这些命运的严格轮流，保证了在整 
个博奕期间，匣子中有恒定的 N 个球的群体，必然的结杲将是 t 
选择了一个显示出 N 重简并的数宇 0 

实际上，这场博奕可用两种不同方式进行。可以随机地而 
不严格地轮流清除和复制，那么，匣子中球的数 目将不 会保持 
恒定而围绕平均值 N 发生涨落。这些涨落不象在埃伦菲斯特模 
型中那样，它们不能自我控制。这样一来，随着肘间推移，球 
的数目将不断坶离开 NC 朝两个方向），直至某“涨落突变”灭绝 
了这整个群体。这种命运是不可避免的，就象在第一种情况中 
命运是唯一的选择一样。在涨落突变发生之前，起始的 N 个非 
简并数宇将下降到几个 C 或者甚至一个但这几个数宇将会产 
生许多(对整体 N 的平均 ) 拷贝 # 

这种博奕可以看作为一平稳的马尔科夫过程。由杜布引入 
并由巴塞洛梅运用于类似的群体遗传学问题上的一种随机处理 
方法，定置地揭示了所描述的结果。对球进行 N 2 次的清除或复 
制后，某个铢落突变出现的概率达到$_、这种涨落突变类似于 
从一个球扩展到~个拷贝，即在恒定_体中的唯一选择。磕定 
平均 复匍时 间等于球的平均寿命 h 等价于此博奕进行了 N 次试 
验。因为 W 个球体中的每一个，在时间 T 内均具有一次复制或者 
洧除的 机会。 

在这种博奕中 * 各个球的性质不可区分，因之无法预见哪 
—个球将被选择，我们仅仅能说，存在一个数，且对恒定的 N 
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是仅仅存在一个数，它将保留下来。这种性质是该神系统的内 
在性质，归因于该种特定类型的涨落行为。这些涨落漂移着， 
但是由不坷逆淸除的奇点引进一种不对称性，这种不对称性倾 
向于保留髙度简并的拷贝，奇点出规于群体数为零处。它具有 
一 种与涨落的“真芷的 ”放大 作用相类似的效应，这将要求复制 
速率超过淸除速率，因此它不可能在上述的特定博奕中出现4 
这种形式的博奕模拟了达尔文选择吗？ 

达尔文为他的自然选择原理采取了斯宾塞的“适者生存”的 
说法 & 有争议的是，如果最适者只不过是指生存的事实，即如 
果除了由生存的事实而无其他方式去确定《适 应”， 那么，这种 
形式的自然选择原理显然表示了一种同义反复，即是说“生存者 
生存％ 

对于我所描述的博奕，这的确是真的!起始的不决定性不 
是由于知识的缺乏，而是由这样的事实决定的，即所有竞争者 
的清除和复制的先验概率都相等 P 

把这种假设应用到分子的芬解和复制过程，4不仅是极不规 
实的，甚至还会在恒定群体的约束下把选择排除在外。所有的 
分子过程都有热“噪声”。于是为了正确（没有错误 > 地复制任何 
字符序列，便会有如下要求^或是要求相互作用的能量很大(直 
到不现实的程度），以精确地甄别字符；或者一^假定已知相互 
作用能相对地小——没有热 B 噪声 ' 字符序列代表着一条信息。 
事 实上，总是只有一部分复制序列是 TH 确的，即 0<1， 而与进 
化程度无关。在进化期间单字符识别的误差案滅小到小于 10-' 
我们可以解释不完善的复制，并相应修改我们 的博奕^从 
ffi 子中取出的任一第 R 个球，在复制阶段可补充以某个具有新 
数字的“新”球，这个新数字>~〔例如，若 0 = 0. 9，则 R -=10)。 
如果离去和进入该博奕的球的总速率是相匹 配的， 那么对于任 
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间存在于该 E 子中的球来说，清除的概率将超过复制的概率， 
这是显然的，因为新数宇稳步地加进来 & 因此，任何敢目一 
定的群体都只可能具有有限的寿命，选意味着稳定选择绝不可 
能，至少对所有球的清除和复劁的先验概率是退化的情况下是 
这样。如果各个种类的反应行为不同I才可能在有噪声的情況 
下进行可重复的选择。于是“最适应的”实际上指的是某种个体 
性质，这一点现在可以由独立实验加以核实，它涉及到再复制 
速率、精确度、以及寿命的某种最优结合^带来那些最适物种 
的涨落，将真正被放大，而那些较不优越的拷贝将衰退。这结 
杲是某种由个体行为引起的具有强烈倾向的选择过程。第3章 
讨论的 tKW A 博奕提供了一个富有启发的例子 9 “博奕者”现在已 
由该系统所固有的自组织机制所代替。 


4*3 唯象表示 

. ■■ 
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■ 

#分子水平上的选择和进化，本质上都是髄视过程。它们通常 
#开始于某一个拷贝 0), 这个拷贝是在一个不明确的基本过 
程中产生的。如果某个优势拷员出现了， 它必须 在确定御选择 
成为现实之前达到一定的丰度，这取央于它的选择优势的大小。 
从另一方面来说，这种不确定性在本质上在于拷贝选择/而不 
在于放大过程。 

选择的机制可以用决定论的理论来描述，这理论本质上以 
三个唯象参数为 基础： 

A , 速率参数标征模 板指令 的复制过程。这神过程具有内在的 

丨 4 疃 ■譬 


①通过不确定的童子视象的放大而导致的宏观不确定性的可 能性，很早以 
时钍 d 被约尔丹考魚:过 * 
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自催化本性，因此导致拷贝的增加6 
Q t 昂承因子描述复制的精确度。于是精确复制由 人 O* 项标 
而4/1- GO 描述错误拷贝的产量， fc 与 i 有关 CW 
于不同类的“亲和 度。。 拷贝 i 对任一拷贝 fc 的产量的贡献，可 
以用概率分布来推述，且有 

f t — 1 0 

A 也是一个对拷贝 i 兮解 的速率参数，这些参数代表了精率印 
速率。因此，在唯象方程式中出现的速率项，是人 ■、 a ] q ] i 
Di 与群体变量的乘积。所考虑的反应类型属于前面引入的 
类型 D 13 , 否则这三个参数可以是(^的任意函数 & 特别是，惫 
t 為总是包含髙能(单体的）反应物(:它们可以或者不可以加以箏 
冲至恒定水平）的浓度的某种化 学计董 函数。 

在速率方程中，三个参数作为一个复合项出现 

W j = AiQi — Di 

可以称它为举—价®。本质上正是这个量在自然选择的竞争中 
是决定性的 。 

选择价值展示了阈值性质心但是，作为与纯粹 
的分离相区别的真正的选择，需要某种平稳的甩 谭阈值 ， 这一 
点可以通过引入控制而办到，即引入恒流 —— 限制物质和自由 
能供应，或引入恒定的总力，即缓冲反应物和反应产物的总浓 
度 C 恒总亲和力）。 

在自然界中绝不出现遵循这些明确约束的选择过程,，，正如 
蒸汽机不可能在理想化的卡诺循环条件下工作，然而坷用卡诺 
循环决定它的最大效率。 

在这种博奕中，由复制和清除的严格轮换保证了恒定群体 # 
在化学系统中，为平稳地抵消过量产生 ( A,- £>0：^，我们 
必须调整流量。展示了选择行为的最简单系统，是那些选择价 
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值 W , 为常量的系统在恒定群体中，所有其选择价值趄过了 
乎均生产力的物种， 都将 生长， 
而所有其他的物种都将衰退 & 从而，它们将犮移向由系综极大 
值州 （ 决定 的值： 

B ― 

这种被选择的”物种将支配该群体。伴随它的是某种重复出现 
的突变体的整个家族 & 突变体离被选择的拷贝的亲和度”的距 
离越大，出现突变体的速率就越低。如果在非成群的、更为疏远 
的亲系中_某随机的有效涨落最终带来了优势拷贝宏）， 
那么它将生长，并导致打破先前的 t 亚）稳定群体。这种系统中 
的进化由¥调序列标征： 

最优， _ 

可以表明，在恒流时，某优势突变体的出现相应于耗散项中的 
某个负涨落，即 

次沙<0。 

在恒反应流时形成的重新组织，将产生出较高程度的有序， 
这反映在内部柄的减少土 t 如果我们假定在自由能量方面，这些 
竞争者是简并的当然 f 内部熵产生总是保持为正，只有消耗 
夕 f 部流量才可能使内部熵稳步减少^ 

一般在线性系统中会遇到这种简单的单调性极端行为 V ② 
在耦合 C 仍为线性的）反应系统中，同样的标准适用于由群体变 
量 仿射变换获得尚那些餚正模式。循环催化由属于循环上的 R 


①那呰系统必须总是远离平衡的。接近平衡时，所有速 单方程 （与其形式无 
关）可以绎性化，并产 生恒力 实数的负木征值（这是表达了微孤可逆性的翁萨格关 
系的结果)_ 

® 41 线性"顼指的是项非线性项只有通过外部控制才“引人，从而它在 
E 项中与负号一起出现 • 
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个简 m 模式中的一个正的本征值来描述。其余的 r - 1个 本征值 
是负的，它们描述循环系综的有关群体水平之中的某种平衡。 

还有一些其他类型的重要的非线性反应系统，该简单的单 
M 优化原理仍然适用。这样的系统通常包括若干个物种的系综， 
它们通过非线性反应耦合联系起来，在循环联接聚集之后，.导 
致总系综整体上表现出象某一个体的行为。第5章中更详细地描 
述了一个有关转译起源的模型系统。 

从更一般的观点来看，最优化不必包含单调的时间行为， 

# 适者”也不必是指相应群体变量的系综极大值 p 

这些唯象参敗 C 无论它们的特殊形式如何)猫述选择和进化 
行为，如果它们描述的系统是由如下特征所标志的： 

C1) 代谢，至少由两个独立的、具有正亲和力的速率项来 
表示。它们涉及到在高能材料连续向低能材料转变中的生成中 
间物。 


自我复制，是这些中间物的内在性廣。这种品质由特 
殊形式的放大速率项（猜来表示。 

( 3 ) 中闻物的突变性，由品质因子来表示。这神条件 
需要存在可选 择的中 间物，其中的一些中间物必须是自我复制 
的。 

这些前提对于造择是必要的，但 UE 如将要表嘛的).不是充分 
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咬， M 少就向已知的细胞生命水平的无止埔的进化而论是这 


在这种联系中具有待殊重要性的是品质因子 Q。 选择的阈 
值性质蘅要 G 的极小值，这取决于该速率项的相对方差V即 




+ 1 


式中下标 m 指的是 H 选择的物种，并对全体竞争者 m 求平均值 * 
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另一方面， Q 涉及到代表了 r 个字符的一条讯息的某个眞肩 
载体 s 我们给每一宇符类陚以一个基本的精确度因子化，办可以 
用字符丰度和相互作用的自由能来表达 t 参见第5章）。对于X 
种坷区别的类别 CSH 果识别以协同作用为基础，则很两能包栝配 
对 结合》 ，我们得到 

Qi — Tl QkV' 3 ' ^y*k=vi 

七=1 


或 者在最简单的可能情况中，有一致的 C 或平均的）精确度 
土 …这种关系包括能够 安全复 制的字符上限给定某 一 
确定的速率参数的方 差* 假定对任一字符 k 有 (1 -办 ） U 



除了 Odn 非常接近 1( 即对每一非常小的选择优势）， | InO^n 1项 
数量级为 K 否则它将更小）。 - 

换言之，速率项有比较大的方差，选择 不可库 明显地影响 
即使被选择的物种的速率参数与其竞争者的速率参数相差 
几个数量级，由于是对数关系，它对的效应将是无关紧要的* 
另一方面，对3的任何改进，都会极大迪影响〜^^。在进化期 
间，遗传信息复制的单字符品质因于，即核苷_识别的3值， 
从非酶协同的核昔敢相互作用的大约 0 . 99 , 增加至体外的酶识 
别的 CL-1(T S )， 在較髙级的有机体内超过 CL-104°) (:包 括“修 
复酶”的密码核实，以及由多基因表达带来的冗余)。遒传偉息的 
长度能够相应地从大约100个核苷艟增至存较高级有机体中大 
大超过10万亿个。主要在起始阶段进化的优化与速率有关，速 
率用或左的绝对值表达，在这个阶段必须适应酶的机构。后 
面的阶段，更多地由信息容量的增 加所支 配，相应地要求 
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提高复制的精确性。这使得物种变得越来越不依赖于它们起源 
的特定环境的先决条件。与平均产生相联系的选择价值，仅仅 
反映了对特定环境（包括外部因素以及潘在的内部#1合）的“适 
应、 

■■ ■ ■ ■ 

4*4 进化实验 

&择是某些明确定义的物质条件所固有的，这个事实使得达 
尔文原理能够从更基本的物理学定律推导出来。于是，该原 
理并不只是反映了特定的进化历史事件,应用它时也不 需要先 
存在任何形式的“生命正如通常所认为的给定适当的边界 
条件，选 择和# 化看来是一神不可避免的过程 & 所以，在试管 
中再现这种过程是可能的，至少就原则步骤而论是这样。拷贝 
选择的非决定性和优化过程与途径的依赖关系，可能会排除任 
何历史时期中的过于相似的复制 t . 

—个典型的类似于迖尔文选择的试管实验，已由施皮格尔 
曼及其同事实现。淳个寒验如图3- 6 所示 a 流纛控 制便得髙能反 
应物(:即梭苷三磷陵 4 TP 、 Grp 和 crp , 或者活化的氣基 
酸，如果涉及到 i 白质合成的 . iS ) 调节在恒定水平，以及把聚合 
反应产物调节在某个恒定的总群体数。利用半透性的过滤器，溶 
剂、单体反应物和聚合产物的供给和移去是分开进行的。这种 
形式的实验几乎可以由选择博奕准确模报，在逸择博奕中假定 
先验概率的分布是不均匀的，并轮流_除相嘈杂被复 

对分子自组织的系统实验研究,仍处于起步阶段。迄今只 
涉及到，在核酸层次上的进化过程，其中以酶作为环境因子。这 
种 g 大的结构多样性及其在表现型表达中的作用，正如包括噬 
菌体和人造核糖核酸的研究中所揭示的，是颇令人意外的。这 




些结果，大大修玫了我们关于蛋白质和核酸的独特结构之中识 
别的相互关系的观点。它们强谰了》在一个选定的分子 
中，要 求喊塞 配对区域中有一定的对称性 C 参见图 3-5) 这种对 
称性允许同一个酶能够识别二条互补链。 这些发 现强烈地傾向 
于蛋白质-核黢相互作用的某些非线性模型， 

那些实验，还必须以对磨功能进化的研究来补充。要实现 
包括蛋白质合成的实验更为困难。连续的多肽合成需要可靠的 
(若可能最好是自动化的)体外方法，进化程序可以主要靠计算 
机去执行。它只需要不时地、但是系统地检査由代表基因型层 
次的程序所带来的随机变化。这种策略可能并不试图从头合成 



m 3-5 4 . 2 节描述的选择博奕模拟一个进化实猃，这个实验在庫則上最并是由 

施皮格尔聲运用 ffi 菌体 RNA 和复制晦实现的* 

“哮 子;* 中包含了反应梘合物，为棋板指令的 RNA 合成楂‘最适条瘁 
值 ，瀹 4强度，蚌等乂把恒定水 T 妁复制海即该神雄菌体的专一的合9 
复制梅供给这个系统 * 全部淹*是被控制着的V诸如四种核苷三磷_髙 
,能反应物的流人蒙，溶剂的 HE 人董，以及低能分解产物的流出董和溶液 
C 其中包括聚合反应产物）的流出置^ 弓丨物 &3-RNA 作为模板，弓聚 
合反应*实验可在恒定流貴或者恒定浓度水平（郎恒定的总亲和力）+进 
行办 在施皮格尔爱的实验中，通过“连续转移”接近后一个条件， 
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“整个”生命体，而宁可成功地代替单一的一些钽分，这些组分 
属于另外一个完全的生物合成系综——这类似于“客串”唱片的 
原理，其中只有一件乐器是要由一个业余爱好者来演奏的，賦 
演奏组的其佘部分全是由职业演奏家组成。设计那些实验并非 
用来在试管中产生“矮人 而是用 作检验作为各种自组织进化 
系统模型咋基础假设. 
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iyy 寒连和模擊 


__个理论要么是正确的，要么是错误的，二者必择其 一。而一 
个模型则有第3种可能性，即它可以是疋确的，但却是不相 
关的。 

现有的理论解释进化原理以及它们的物理学定律的基硝。 
它包括自组织的起源及其独特的结果——“生命”。而且，它还为 
评价实验室实验提供了一个定量基础，从而可能会指导我们通 
过排除不适宜的选择而得到恰当的模型。然而，这神理论将决 
不会再现进化的精确历史途径，“决不”是可能选择的自大多重 
性的结果 & # ' 

模型必须满足两*个要求： 

(1) 它们必须从实在前提出发。 

(2) 它们或者它们的铕果，必须与现在已知的事实一致。 
这®前提主要是化学性质的。在前考物阶段产生的多种多 

样的化合物，其中包括了生物大分子的全部最根本的前体，特 
别是自指令的、催化的结构，这些结构或多或少地与随机性的 
聚核苷酸及多肽有联系。这可以由模拟了适当条件的实验室实 
验加以演示。至今并不是所有涉及到这个进化阶段的问题都得 
到了解答。不过，这些问题本性上是典型的化学问題，在原则 



上 5: 子力学能够完全觯释痄为生物复杂性基础的物质多样化 
我们将讨论自组织化学网络的模型，先假定存在核酸和蛋白质 
类型的聚合结构，但此种结构是未组织的，在很大程度上是不 
可复制的。与实际存在的事物有哭的一个重要问题是其丰度或 
浓度^ 

海洋的的确确曾经能供应过浩瀚的“扬”，但是，正是由于 
“供应”这一缘故，生命很不象从大多数的海洋中开始。合成大 
分子需要髙能原料达到某个浓度水平 & 以单体反啟物去饱和海 
洋，对利用能量资源将是极木经济的0而且，自组织是一种涉 
及不同特定作用物之间相互作用的协闻过裎，因此依赖于某种 
“集结作用' 这就注萣了是滩涂、池塘或^甚圭泥摩，而不是海 
洋，可使任一系综保持在一起并保护它不受稀释^而且正如福 
克斯和其他人的工作已经表明的，诸如温度的大涨落、表面催 
化等等，它们能为大分子合成提供更有利的条件。事实上，那 
些条件正是_实验室产生出功能性的高分子轚的类蛋白化合物 
的条件。 

5.1 真实自复制^ 

@4章所描述的选择博奕，代表了自组织的达尔文系统的最简 
¥单模型。我们可以对每一 n ” 类球賦予一个选择价值界,，但 
在那些球多间没有祍何进一步的耦合作用，从而与任何群体 
变量无关 & 整个群体的不变性受到外部生长控制的影响。 

在恒定培养基 C 这需要调节环境因子和总的群体密度）中微 
生物的无性増殖，可由此种樓来描述。， 

我们在分子水 平上发 现了任何反例了吗？ 

引用适合这种阜寧复制机制的化学结构可能是容易的。然 
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而由于明显的原因，自然界弁没有利用它们。大分予序列的进 
化势必以它们编码信息的能力为基础。这至少需要两类字符，即 
两类单体反应物。如果这两 (:或 更多）类宇符的自 然丰# 度是这样 
的话，即两者都以可比的先验概率参与到聚合序列中，那么它 
就会对应于某个非常独特的意外事件。否则，最频繁出现的宇 
符的颇为一致的序列便会具有最髙的选择价值，它便会超过任 

b- 

何其他非一致序列而生长起来* 

亭实上，，我们可预期，四种核苷酸的最初表现是极为不同 
的。_腺嚓呤 ( A ) 在还原性大气中比 ■在 含氧的类似条件中的形成 
要容易得多。疋如最近表明的,，甚至通过直接的 HCN 缩聚就可 
以获得它。存在含氧化合物时，这个丰度可以变动 & 正如最简 
单的羟基嘌呤代表物6-羟基_岭，次黄輾呤，即次黄嚓呤核苷 
(肌背 I ) 的碱棊组分，必定已经出现。肌苷在与胞嘧啶 ( C ) 的互 
补作用方面类似于鸟嚓呤(^夂完全可能轉是，只是在化学进化 
的后期阶段，才被取代了，0为 Gd 配対比 1 C 配对稳定。 
而在早期阶段 ， tf I ” 也许更受偏爱一些，因为它在与其他碱基相 
互作用时，类似于某种“伏笔'在某些转移核糖梭酸中的反密码 
子区域，仍在利用这种性能。丰度的宽分布有两点理由： C 0 嫌 
呤（八， I ， G ) 和嘧啶 （ U ， T ， C ) 的稳定性的差异八2)通过聚合 
链中最近的近邻相互作用的个体稳定化效应。这种核苷酸的“堆 
积 # 是碱基配对协闻作用的主要原因。所有这些影响，会强烈 
倾向于在某线性自我复制机制中出现一致序列。 


5.2 S 补指令 

建立起某种巨大的大分子信息贮存能力的最简单诀窍是 
W 利用互补性，而不是利用自我■指令相互作用。除非丰度高的 
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字符引入了一种相应量的频率较低的互补字符，否则丰度高的 
字符不可能复制。以这种方式，该系统至少能够发展起二元字 
母表。 

以互补相互作用为基础，核酸能够进化到计么程度？ 

一个利用互补指令的交叉催化效应的核酸自组织复制的模 
型，已经从以第4章所描述的理论为基础发展起来 a 它适用于非 
酶槙板指令 * 以及酶催体的复制，因此，酶可被看作某个环境 
因子，而不是某种进化的反应产物 C 参见图中描述的郎一实 
验夂例如在恒定总群体，选择动力学由耦合的微分:^程系统来 
描述。每一物种，由一对渉及到两条互补链的方程表示 & 由恒 
定总群体的约束所引入的非线性 + 项总是负的。应用亍某种线性 
自我复制物种的选择价值 Wi ( W ^= A 「 Q *- Z 5)， 现在被如下矩 

阵的两个本征值所代替： 

/ _ + i A +i Q + t \ 

- l / 

我们把本征值记作其中的一个本征值可以为正，即如果 

描述互补对的生长方式的话。另一个 
本征值总是负的，它描述了一种“平衡°方式，即正链和负链的 
群体变量趋近某个固定比值。最后的结果又是选择一个物种， 
该物种包括补体及其突变体家族。这一物种由某个最大选择价 
值加以区分，即 

式中左是超额产生的残基系综的平均值，下标 fc 指的*出 
现在选择过程期间的任何时间间隔中的除了 m 以外的所有物^ 
种9它最终适用于随着群体数大于零而出现昀所有突变体 m 。 

对于我们的“生物信息的起源”问题，两个结论具有特殊重 
要性。 
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(1) 选择价值现在指的是这样一项，它包含速率参数和 
D 的等比中项。所以，它可能以相同的权去选#两链中任一链 
上出现的优势。如果是速率或时间常数的等差中项而不是等比 
中项具有决定胜作用，就不可能这样对两链同时进行优化作用 * 
速率参数无论在何处受到结构性质 （诸如 mJVA 中的稳定性， 
或者诸如中由复制酶的特定识别）的影响，对等比中 
项最犹化的要求会带来两链的某种对称性，正如已由实验事实 
再度核实的 C 参见图 3- 5中的结构）。 

(50 由纯粹的竞争线性选择过程形成的信息容量，被限定为 
—个单物种（包括两链）的字符含董。只有不翁出现罕见的这种 
特定物神的突变体，才可能继续进化进步。 

可以靠这种方式起源的最大信息容量，对应于量参见 
第4章），从而严格依赖于单字符品质因子屯的平均值，对这个简 
单的互补指令模型， g 很容易与可测的柺 K 作用参数联系起来， 
这种参数诸如在任何字符〗和 fc 之间的复合形成的自由_ — 
或者稳定常数 = 设 k 是某序列中可选择字 

符数， 是它们的单体前体的克分子浓度。模板宇符 i 被 
其补体/识别的品质因子可以表达为： 

_ m f Kff 

屮产 - X -- 

fc=l 

如果识别包括了协同作用，对各种最靠近的近邻 f 结合，这些因 
子可以不同。从不同长度的低聚核苷酸所获的实 i 数据 c 可参照 
几年前的 实验室 工作)指出，芊均《值在 o . 的左右，这依赖于相对 
的 At / 及 GC 含量。这些值涉及到无酶识别的优化条件。改变 
物理环境不可能明显地提髙它们，物理环境改变会同时影响互 
补性以及竞争相互作用。只有适合于该互补配对的独有的专 一 



识别，才能够导致深刻的改进，例如，与无酶识别相比，当00 
g 制酶存在时，识别误差率减少了《个数 量级。 

错误复制的类型有三种，即字符的取代、缺失和嵌入，所 
有这些已在试管实验中得到证实。后面两种即缺失和嵌入，也 
可以由某些人为的诱变因素造成。特别是如果在进化的后期阶 
段涉及到已编码信息的翻译时，通常它们的结果更为严重。它 
们导致移码 * 从而可以毁灭所有后继的信息。对于所有那些效 
应，品质因子 Q 能够从形式上给予解释。 T 

关于这种互补复制的线性嫫型，我们有如下结论*给定现 
实的字符品质因子的值，我们将会知道，在某条色选定的 
聚合链中能重复积累的信息容貴太柢了，以坌难以允许某个 
酶机构的任何编码，这种编码是翻译和进一步增进复辦所需要 
的。 只有通过不同链的协同复制，才能取得充分大的容董。协 
同复制需要特定的耦合因于，这些因子具体说来很可能白 
质结构。 

5.3 循环催化 

；^白质的三维结构具有巨大的功能容董，证明下面这个问题 
#是有道理的：这些化合物是否不能把它们自 B 组织成为自 
复制的功能实体？ 

蛋白质结构肯定不具备如下的内在性质：它能够保护诸如 
自我指令和 X 补指令之类的事物。另一方面，业已发现某些酶复 
合体（公认为有高度复杂的结构）中的氨基酸:%以十分确定的 m 
列连结起来的，此种序列最长可在一条单链中包含15个之多的 
氦棊酸残基。另一些酶可以使那些低聚核苷酸连结在一起，成 
为功能蛋白质结构。这种相当专一的、独特的蛋白质系综，如 
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m 3-6 包括一个封闭环的 s 白 质儸化 R 络 

在这个环上的任何鷗都是由前体惜助庳产生的。 

果它形成如图 3-6 所示的催化循环，便可能成为自我复制的6 
如果反应物（即氨棊酸和低聚肽)大大翅过了作为催化循环 
代表的合成酶，描述循环网络的速率方程便可线性化。类似于 
互钋指令的模型，各个循环的竞争动力学性质可以用如下形式 
的矩阵表示 I 
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〈其中 A 相应于第二个模型中的皋00。 

这个矩阵具有 fc - i 个负的本征值，如果 n * 厂可 
能还有一个正的本征值。而且，这个正的本征值包含了催化耦 
合常数的等比中项，它标征了一个单循环的选择价值，这个单 
循环可以与其他循环系综竞争。 

初看起来，这样的系统对于我们的问题是相当有趣的，因 





譬 


为它似乎能够集中起惊人数量的信息。然而，它存在的两个缺 
点会严重地限制进化优化作用的任何进步 & 

o ) 该循环决不能摆脱寄生分支，这些寄生分支积累并终将 
使得所有竞争性结构连结起来(参见图3 - 7)。 



明 3- 7 复制的 RNA 链的“起循环。 

各个链系综的互补复制循环，都由于同前一个系综的一条链（或两条链） 
的特定相瓦作用而得到邙化。这种每不冏系综之间的联接，是循环闭合 
的， 

(2) 为了被复制，任何误差都必须传遍整个循环。换言之， 

它必须产生一定的误差序列，所有误差都具有导致它们自复制 

的独特性质 & 向更高催化效 率违应 的每一步練，鲥会包括一个 

全新的循玮起源，它是革命而不是进化。在这种系统中，进步将 

是极馒的，因为所需的误差巧合必须被看作非常稀少的事件。进 

化需要指令性质，这些性质是系统所茴有的而不是某些复杂相 

互作用的独特结果。 : 

■ 

5-4 起循环 

_^今所考虑的模型，都是只在复杂性程度上有差别的线性反 
&应系统 。 它要求： 
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Cl ) 固有的自我指令或互补指令，以及 
㈡ ）实际上容 a 不受限制的可适应的催化能力，只有在几神 
反应作用物 c 很可能属于不同类的大分子，：即核酸和蛋白质）的 
协同作用下，才能实现。协同行为由本质上非线性的反应机制 
反映出来。 

图3-8表示一个非线性模型的简单例子，它只涉及到一类大 


分子——核酸。长度有限的互复制互补链的初级循环系综，可 
以通过某神循环催化耦合而特别迪互相增强。这神催化过程的 



m 3 -s 隹话幢酸和輦白展的“催化趙钃环 19 

h 代奉了 RNA 链的一个互釙链枣综 ？ 艮——由 h 的 T 链编码 
一是一个®白质，它对后继的信覓詼瘃龠供功能联接。这捏联接 
」必须封闭起来，即嘬后有^个蛋白质它促进 A 的形成。促进可以色 
^ 括待定的复制、阻瀑或抵制分解 .h 的信息只有一部分可能_提供耦食 

的因子所利用，其 i 部分可以包括一般性的零用 C 聚合，_译， 
代谢功能，等等不过，读出 h 中的全鄧倌息，必须由中的2个共 
周的棋合因子来起动。 

超播坏由两组非线性方程来描述，其中一组用于信息載体I，，另 7 
组用于功能艮的栽体 • h 的产生項包含 h 和艮- i 两者的群伸?变量的表 
达式， 而艮的产生项由I;的群体变居:来决定 a 这些表达式以模扳指令酶 
促聚合过程的随机理论结果为基础*对各种循环的计算借助于舒 斯松建 
立起来的计算机程序。 
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循环等级组织可以称作“超循环 \ 图 3-8 所示的特殊系统是假设 
的 & 尚未找到明确的实验证据，以表明核酸能够施行这样的催 
化影响，即能特别地増强复制的速度和精确度或抵制分解。 

任佝系统的进化意义，取决于它所能产生的进入下一个较 
髙层次的能力。对于图 3-8 中所示的系统來说，下一个较高层 
次将是利用蛋白质的更大的功能容量。这就要求核苷酸密码子 
对氨基酸有某种固有的分配关系，即密码和翻译的起源。而且， 
迄今尚未找到实验证据，它能证明核酸 k 不借助于蛋白质）能够 
促进这种分配 & 这并不排除存在某种尚未被认识的高级机制， 
但是它肯定极不利于任何直接的氨基酸-密码子关系的存在。 

假定在密码子和反密码子或连接物和氨基酸之间，不存在 
任何内在的关系。 5 W 是否存在这样一个有限的概率，即以先前 
不受约束的蛋白质结构为媒介，使转译可能起源于随机分配的 
涨落中？这是一个合理的问题，因为_们有证据表明，蛋白质 
原则上能够执行这种功能，在一个随 k 集合中任何可能的分配 
以有限的机会出现 。 

假定我们打算翻译 X 个字符： 

办 ，. c ，， 

借助于相应数目的连接物， 

A ， B ， C ， …， 

亍是有 V 种可能的分配，即任一字符对任一连接物。每二个分 
配可由一特定催化剂带来，在某个蛋白质随机集合 中可以 我到 
每一种这样的催化剂，它们具有相同的先验概率。我们必须选 
择的是 A 种催化剂的一个集合，这些催化剂促进某禅独特的分 
配，每一类型字符与旦只与一种连接物相联系，而^且反之亦然。 

在总计~的集合中，出现 h 个这种独特的集合。 





将所有个可能的分配（即“有重复的结合”）组合成 X 个元索 
的组从而获得 * 
现在我们设想一些分隔间，它们足以容纳 X 个这种催化剂， 
这类催化剂促进某几神分配。同时，分隔间应该包含等当数量 
的随机宇符序列，这些宇符依据任何一种翻译产_生出功能结构， 
我们又能从这些结构中找到用于分配的 X 种催化剂。我们怎样才 
能眵常常预期某个空间隔区，在其中： 

Co ) 一个独特的催化剂集合引起明确的翻译，以及 

( P ) 这种翻 译的产物增強了相同类型的分配。它将是 
- L 二卞5 个空间隔区中的一个隔区(参见表 is )， 


表34 


A 

2 

' 4 

S 

20 

A! 

〜 S0 

〜 TX10 5 

〜 3X10 15 

〜 10 so 


注意，只要求功能的某种相符合而不是序列的相符合，否 
则这些数目将是惊人的巨大。就是这种来自暂态事件的符合产 
生出基因型信息的语义学。这种涨落的出现究竟有多频繁，取 
决于假设的空间隔区的“尺寸％即取决于在任一随机蛋白质结 
构的集合中找到分配功能的机会6任何偏窝一致先验概亨的傾 
向，都将增加这种机会9 ^ 

这些数字 C 表 3 - 3 中已给出一些例子）表明，对任何在 S 或10 
以上的 Mt ， 〗随机开靖变得极不可能 a 当然，作为? v = 2 o 时出现 
的10 3 °个选择，在任何现实的时间间_内绝不可能容纳在地球 
to 某个前体密码兴许从氨基酸分类开始，而不是从一个个分 
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配开始。如果就原始蛋白质的结构而言，四类差别，诸如非极 
性，极性 C 但处于电中性）、正电性和负电性，可能对应于某种起 
码要求 t 功能上的需要可能会增加种类数，以包括催化活性基 
团，例如其有特殊的酸性或碱性的基团。增至八类时将相似于 
运用二元字符的三联体密码的最大容量 m 实 ，遗传密码表强 
烈地提示预先存在某种类型的分类。 

翻译的出现，带来了一个表现型表达的新的方面。 然而 ，如 
果典型的基因型系综以这样一神方式组织它自己，即它作为一 
个整体被选择从而能保存它的侑息内容，那么只有这样 它才能 
在继续进化发展中被利用。 图 3- 9 模式 所表示的摸型 ，其中包括 
核酸和蛋白质的协同诈用，并黹使生物合 成翻译器的选 择性稳 
定化。它是以如下性质来区分的， 

(1) 每一个循环作为一个整体，具备自促进的生长性质。由 
于非线性放大项，群体变量中的奇点可能会在有限的时闽内出 



ffl 3-9 一个（浓 度对 时间） 解的供子 这个解描述了一个 1£ 元 超術环 (呼 这含 

■， M ; 灼，…， Eid 中浓度的循环变化。假定所有步典的速率常数梠等 J 
时间单位以速率常玫的倒数给出 * 


*«1 * 




现。（:在图 3-8 的说明中，描述了 r 系统和 E 系统的非线性速率方 
程的类型。） 

(2) 在生长控制下 C 例如，恒定流量或总反应力），各个独立 
的循环将为选择而竞争。非线性选_的结果极为明显的，类似 
于“全或无”行为。 

(3) 如果出现一类大分子成分或 E ) 大大过量，那么可以假 
定该系统的准线性行为。在非线性范围内，稳态解包含了无阻尼 
振荡。只要超循环:中每类的组分不多于3个，简正型分析(如同 
舒斯特按钱德拉斯，程序实现的)便揭示出稳定的定常态。组分 
为4个时，发生无阻尼谐振荡（纯虚根)，而当每一类的组分超过 
4 个时 * 则出现不稳定解。任何对稳态的偏差都将放大，但是由 
于生长限制，最后又倒转过来^不同组分的浓度变化类似于环 
绕循环的波形，图显示了这种例子。 

.(4) 消去时间变量和数值积分 > 导致在一个 fc 维空间（因为每 
类循环中有 fc 种组分）的相图6在2维子空间的投影产生出积分曲 
线,这些曲线趋近于某个极限循环。这个 v 维子空间由相继 
的两个组分 h 和1的群体变量来估量，对于大的 k 值，该极限 
循环退化成为三角形，类似于几韦是矩形的浓度波。对于选择 
的速度和明确性，这种行~是重要的。 

CD 此种特殊的非线性悻质，_这种系统00在随机的有效 
程度上能够利用非常小的$择优势， （&) 非常迅速地进化，以及 
( c ) 在给定的起循环已放大 fa 某种群体水平之后，不苒容忍任何 
新竞争者。因此，即使随机开始任意的密码分配，密码的普适 
性以及所有聚合谇结构的一致的手性，都将由于新的超循环成 
核的阈 jS 很高而榑到保护。这种非线性竞争，将更加强烈地不 
利于任 k 始于低择体水乎的“新生# 

(6) 循环耦合提供了充分大的信息容量，这是单链决不可能 

* m - 



达到的（参照即令此时存在(仍是轻微适应了的 ）樺。 计算 
表明，扰循环将自动地节省它的规模，直至达到某些功能需求 
的地步，这些需求保证它的存在。发生在—条单链 h 中的基因 
型变化可以立刻被利用，如果它们加强 了与仏 ^的相互作用的 
话*它们不必围绕该循环传播进一步的变化，而送是线性系统 
中的直接辋合所必要的。 、 

(7) 超循环闭环之外的寄生分支 C 即与其他循环的耦合） 
不为该系统所容忍▲那些分支要么是干扰超循环的起衡，要么 
系统不对它们进行选择。如果它们在该循环 B 达珣—定的群体 
水平之后出现，它们就完全 没有机 会作为非线性选择行为的某 
种结果生长起来。 

CS ) 要使分支进化，只有一种方式。它们必须是环内 f 链的一 
部分。然而，它们或许会有比编码耦合因 子尽所 黴要的更多的 
信息，这个稱合因子连接■与。无论何时单个 J 单元联络在― 
起，这将自动地导致基因组的操琳子结构。今夭所遇到的细胞， 
其染色体展现了这种操孰子结构。它们由基因单元组成，通常 
包含几种 基因： 在诱导物及抑制基因 C 二蛋白质因子）的控制之 
下，这些基因协同地起作用，诱导物及抑制基因与 DNA 的控制 
部位相互作用。这类分支的进化,需要把 （1 D 调节到小于_ 
由聚合化、翻译和代谢 II 所表达的一般效用的全部功能，终将 
在这些分支中出现，而氏是特定的耦合因子——诸如通过保护、 

抑制一去抑制，或者任何其他类型诱导起作甩的“外壳蛋白\ 

C &) 出现在操纵子分支中的选择优势的卉化利用，终归需要 
几种分隔间。关闭进分隔间中将保证群体抵御出现在单物种中 
的有害突变。由¥稀释问题，它可能还在非常早的阶段就相当 
重要了。密码和翻译器的集结，也许实际上已经出现在分隔化 
的系统中。这些早期 k 分隔间应该是相同开放谢结构，例如象 
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核糖体或奧巴林提出的团聚体那样的复合体。在模拟前生物条 
件的实验室实验中，反复发现了一些微球体，这些微球体可以 
在较后的阶段由，在保证某种已有的系综方面提供进一步的优 

势。 

Cio ) —个分隔化的系统，由把所有单个 J 单元联结在一起成 
为一条稳定链 （可 能是某神双链终将也 不得不 “个体 
化”。把核酸链的“粘性&的两端联结起来的功能，也许曾在其中 
一条分支上进化。目前我们对那些连接酶已有了很好的了解 。为 
细菌染色体确立的环状基因图 C 参见图3-10)，可能曾经以这种 
方式进化的。另一个结果是不同操纵子的随机排列。（由基因 h 
引 起的〉 耦合因子可以与其目标基因 CU 相距颊远，而只有对 
于封闭在给定操纵子中的协调功能才可能接近相遇9上面提到 
的后两种效应，不是从特殊的非线性微分方程系统的数学结构 



黧合 

m 起齒环的最终进化产物，类似于细菌绍胞 的环状 染色体的基因和操钒子 

的结构. 单十信 息载体 由 连接誨（它巳闭合了多肽 链的开 放端）连接在 
一 个环上，从 h 上 可导出基因 g 在这科 环忒基因组中 ，基因 &和 
过 培子 规合) 不必相邻《 
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直接推导出来的结果 a 不过，任何此种提供了隔离化和个体化 
的可能性的系统，都将利用它，因为它具有生存优势。它们表 
明，超循环不是末日，而是要导致新的进化水平，这碑许苽以 
被认为与细菌细胞的原始前体一致* 、'- 




乂 
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t 文是从如下一些问题开姶的 t 
I 我们能够定义生命标准吗？ 

它们是以已知的物理学规律为基础的吗？ 

“生命”现象是注定要出现的吗？ 

我们了解了 C 尤)分子的前体以及它们出现的顺序吗？ 

虽然上述这些问题中的每一个问题是以这样一种形式提出 
的，因而都可简单地以“是”或“否”来回答，但在结论中，我的 
间答将稍微详细一些。 

让我们从三条“经典的”生命标准入手。 

Q ) 自我复制——以保存生物信息，尽管有乎稳的破坏。 
C 2) 变异性和选择——以扩大信息量，为某种价值标准造成 
某种倾向。 • 

C 3) 代谢作用=自由能流——以补偿平稳的熵产生，这与同 
时满足标准 (1) 和 C 2) 相联系，而且由此阻止了总观乎衡。 

利用某些特殊的分子性质，并保持一定的物理条件，就可 
以满足这些标淮。它们是生命的必要前提。它们导致物质系统 
的自组织。不稳定性平稳地减少了状态可能的坷选择数，有时 
则达到唯一确定的最优条件。这种在一定集合中的可选择数的 
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蜮少，相应于某种“信息增加 ”①。 尽營拷贝选择本质上是随机事 
件，最优化过程在确定的涨落限度内仍然是决定论的。可以提 
出一个价值原理，它支配着选择最优化过程。它以一般的稳定 
性标准为基础，与非平衡热力学的原理 C 详见普里戈金的讲义 ） 

一 m 

这些标准肯定是牟翠哮,但是，对于描述 # 生命”现象它们 
是否是莩兮 w ? 如果我 hi 的是生命这个术语:我们则必须 te 
它理解为我们今天实际上遇到的现象，例如，细菌、植物或动 
物等 形式。 正如前面的讨论所表明的，这些标准甚至不足以适 
当地推述各种模型 a 为保证从任何给定水平向下一个较高级水 
平 c 由新的特征所区别）的无止境的进化，必须满足另外的更专 
门的要求。当然，模型只能揭示在给定水平上的圭要的潜在可 
能性并揭示其限度。应该明确强珣的是，上述的模型并不打算 
要 模拟进化的历史过程(在任何如同生命细胞那样复杂的东西 
产生之前，进化实际上也许已经通过: r 许多中间过程乂不过，它 
们告诉我们，哪些可能的选择是被排除掉的^而且，它们说明 
了一个系统荽成为下一层次的真正前体必须带有哪些性质。另 
—方面，进化不必是一个完全单调的过程，而可以包括一些不 
连续性即总观不稳定性，于是我们对此仍然可使用“起源”这个 
术语。作为超循环基础的知识，基本上“收集"来自蛋白质和核 
酸的先前自由结构，因此这类知识正是起源于这个层次 t 

对于理解生命现象，已知的物理学规律提供了全部的基础 

吗？ 


目前我们能够倣到的是，援引反例来反驳对这类主张的否 
定看法。换言之，对于认为已知物理学规律不足以说明标志生 


①拉照伦伊的定 义, 



物体现象的任何主张，我们都能眵运用物理槙型去反驳它们。超 
循坏就是一个例子。 

这种说法至少对非常原始形式的生命是正确的，我们的讨 
论 C 即关于“起源”的讨论）就限制在比较原始的生命形式的蒗 
围。没有理由认为这种说法对随后的任何进化阶段不应该成立， 

(«) 有性复制——其特征是在不同的物种之间的信息交换， 
从而可以更快堆利用优势。正如雅各比强调的，在这种水平上， 
死亡成了进化的前提。 

(的分化和形态发生——是在细胞层次上的自'组织过程，但 
、在分子机制的控制下，这些分子机制以本文讨论过的特征著 
称。 

Cc > 通过神经系统与环境的通讯，再一次涉及几个阶段•范 
围从 CL ) 简单控制，到 （2) 某种新的*经验性”信息的自钽织，并 
受“二级”评估系统的指导,最后到 C 3) 通过评估响应，抽象地再 
现出信息和选择性的集中，我们将它与意识这个术语联系起来 
了。 

这些20世纪物理学的新的基本思想 f 并不是产生于知识的 
缺乏，而是来自于实验事实和逻辑结论之间的不 r - 致，这些逻 
辑结论 :&以 先前公认的概念为基础的。对于我们称为“生命”的 
这种物质组织的高级层次以及其它新奇的无形结果，我们的知 
识仍然十分缺、乏。然而，在这个阶段，它只不过是“知识缺乏 ' 
而不是与现在的物理学概念“不一致”。 
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